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VISCOSITAT UND PERMEABILITAT DES PLASMAS 
VON LAMIUM MACULATUM BEI DÜRRE-, TEMPERATUR- 
UND SCHÜTTELEFFEKTEN 


Von 
Hetea Ross 
Mit 13 Textabbildungen 
(Eingegangen am 19. September 1960) 


A. Einleitung und Problemstellung 

Stocker! (1956a, b) vertritt die Theorie, daß Dürre- und Schiittel- 
effekte in 2 Phasen ablaufen, die er als Reaktions- und Restitutionsphase 
bezeichnet. In der ersteren erfolgt eine strukturelle Lockerung des 
Plasmas und damit verbunden eine Herabsetzung der Viscosität sowie 
eine Erhöhung der Porenpermeabilität. In der Restitutionsphase wird 
die Reaktion überwunden, das Plasma wieder fester geknüpft und ent- 
sprechend die Viscosität erhöht und die Porenpermeabilität herabgesetzt. 
Dabei können die Restitutionsvorgänge über den Anfangszustand der 
Pflanzen hinausgehen und zu einer als Abhärtung bezeichneten Über- 
kompensation der Reaktion führen. Die Theorie wird bestritten von 
Levrrr (1956), der die Vorstellung einer Plasmaverflüssigung als ‚‚Dürre- 
reaktion‘ ablehnt und ganz allgemein eine lockerere Verknüpfung der 
Plasmafibrillen im resistenten Zustand als im nichtresistenten erwartet. 
Da eine Klärung der Verhältnisse nötig ist, haben wir uns die Aufgabe 
gestellt, die Änderungen der Viscosität und Permeabilität des Plasmas 
während der gesamten Austrocknungszeit zu verfolgen, um so gegebenen- 
falls auch einen in Reaktions- und Restitutionsphase gegliederten Ver- 
lauf zu erfassen. Dabei soll der mögliche Einfluß eines Temperatur- 
wechsels berücksichtigt werden. Da die Viscositäts- und Permeabili- 
tätsmessungen eine Bestimmung des osmotischen Werts voraussetzen, 
wollen wir am Rande dieser Arbeit einige Betrachtungen über sein Ver- 
halten bei den verschiedenen, auf die Pflanzen ausgeübten Reizen an- 
stellen. 

B. Kultur und Probennahme 


Wir wählten das gleiche Versuchsobjekt wie zuvor in unserem Institut SCHMIDT 
{Stocker 1956b): Lamium maculatum. 

Die Versuchspflanzen gehörten einem Klon an, der durch Stecklingsvermehrung 
aus einer Wildpflanze im Botanischen Garten gewonnen worden war. Sie wurden 


1 Meinem verehrten Lehrer, Herrn Professor Dr. O. STOCKER, danke ich für die 
Anregung zu dieser Arbeit, sowie für das Interesse, das er ihr stets entgegengebracht 
hat. 
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auf Komposterde im Freien kultiviert, wenn nicht anders angegeben in 400 cm?- 
Bechergläsern. Die Versuche wurden in 2 Klimaräumen durchgeführt, deren Luft- 
temperatur und -feuchtigkeit in verschiedenen Kombinationen reguliert werden 
konnten. Von 6%- 20% Uhr täglich brannten elektrische Leuchtstoffröhren über 
den Pflanzen; die Lichtintensität betrug an den Pflanzen durchschnittlich 
5000 Lux. Während der übrigen Stunden herrschte Dunkelheit. Die 4—8 Wochen 
alten Pflanzen wurden zur Eingewöhnung mindestens 2 Tage vor Versuchsbeginn 
den klimatischen Arbeitsbedingungen ausgesetzt. Die feucht bzw. trocken kulti- 
vierten Pflanzen bezeichnen wir abgekürzt als F.- bzw. T.-Pflanzen. 

Die plasmatischen Messungen wurden an Zellen der Stengelhypodermis vor- 
genommen. Mit einer Rasierklinge in Quadrate von 2—3 mm Seitenlänge einge- 
teilt, ließen sich Epidermis und Hypodermis leicht mit einer Pinzette vom Stengel 
abziehen. Zellen, die unmittelbar an Schnittränder grenzten, wurden nicht benutzt. 
Zur Vermeidung von Änderungen des Plasmazustandes wurden die Schnitte ohne 
vorheriges Wässern verwendet. Vergleichende Untersuchungen wurden an gleichen 
Internodien von Pflanzenstengeln gleichen Alters durchgeführt. 


C. Viseosität und osmotischer Wert 
I. Methodik 


Die Viscosität des Plasmas wurde nach der Plasmolysezeitmethode 
(BrysEL 1957) gemessen. Als Plasmolysezeit bezeichnen wir die Zeit, 
in der 50% der beobachteten Zellen — in der Regel wurden an einem 
Schnitt 30 Zellen ausgezählt — Perfektplasmolyse erreicht haben. Sie 
wurde an jeder Versuchspflanze 1—2mal bestimmt. Die Konzentra- 
tionen der Plasmolytika wurden nach den osmotischen Werten der zu 
vergleichenden Zellen eingestellt, und zwar wurde mit einer Rohrzucker- 
lösung gearbeitet, die stets um 0,15—0,2 G. M. höher konzentriert war 
als der osmotische Wert. 


Den Grund für eine Verlängerung der Plasmolysezeit bei Konzentrations- 
erhöhung des Plasmolytikums sehen wir vor allem in der Diffusionsbegrenzung 
bei steigendem Durchtritt von Wassermolekülen durch das Plasma und in der 
Verkleinerung der Plasmaoberfläche mit Zunahme des Plasmolysegrades. Deshalb 
halten wir es für nötig, daß die zu vergleichenden Cytoplasten annähernd gleiche 
Endplasmolysegrade erlangen. Wird die Plasmolysezeitmethode unter Benutzung 
gleicher Konzentrationen des Plasmolytikums angewendet, wie es LEVITT und 
SIMINOVITCH fordern (STOCKER 1956b, S. 700), so muß nach unserem Dafürhalten 
eine Zelle mit tieferem osmotischem Wert einen höheren Plasmolysegrad und 
längere Plasmolysezeit aufweisen als eine andere mit gleicher Plasmaviscosität 
aber höherem osmotischem Wert, da ihr Konzentrationsgefälle größer ist. Auf diese 
Weise kann irrtümlich auf einen Unterschied in der Viscosität der beiden ver- 
glichenen Protoplasten geschlossen werden. 

Die plasmatische Größe, welche die Dauer der Plasmolysezeit bestimmt, darf 
nur mit Vorbehalt als ,, Viscosität‘ bezeichnet werden. Wahrscheinlich ist sie im 
wesentlichen Strukturviscosität. Es können aber auch andere Faktoren, eventuell 
auch die Adhäsion des Plasmas an der Zellwand, beteiligt sein. 

Die Plasmolyseformmethode (BeysEL 1957) war für unsere Zwecke nicht geeig- 
net. Auch auf die Anwendung der Zentrifugenmethode (BEYSEL 1957) mußte ver- 
zichtet werden. Die Schleuderbewegungen verursachten eine Abnahme der Viscosi- 
tät, die ungefähr ebenso groß war wie bei Schüttelbewegungen. Wir stellten an 
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F.-Pflanzen eine Verkürzung der Plasmolysezeiten von 20,0 + 0,4 auf 9,1 + 0,4 min, 
an T.-Pflanzen von 72,5 +0,7 auf 27,7 + 0,5 min fest (Ross 1955). War die Vis- 
cosität jedoch schon durch einen Schütteleffekt erniedrigt, so blieb sie beim Schleu- 
dern nahezu unverändert. Vermutlich läuft die reversible Plasmaverflüssigung auf 
einen Grenzwert hinaus, der auch bei einer zusätzlichen mechanischen Reizung 
nicht überschritten wird. Nach der Zentrifugenmethode konnten also zwar, aller- 
dings durch das Zentrifugieren beeinflußte Viscositätsunterschiede zwischen F.- und 
T.-Pflanzen ermittelt werden, es war jedoch nicht möglich, einen nach der Plasmo- 
lysezeitmethode gemessenen Schütteleffekt auch nach der Zentrifugenmethode zu 
erfassen. Vermutlich ist auch die Ursache der durch die Schleuderung bewirkten 
Viscositätsabnahme des Cytoplasmas in einer Lösung von Haftpunkten des Mole- 
kularnetzes zu suchen. 

Es ist beobachtet worden (STÄLFELT 1955), daß Licht Viscositätsschwankungen 
auslöst, die sich um einen Mittelwert bewegen und erst 2—3 Tage nach dem Aus- 
schalten des Lichts aufhören. Für unser Objekt haben orientierende Versuche bei 
konstanten Temperatur- und Feuchteverhältnissen ergeben, daß die mittleren 
Plasmolysezeiten einer Pflanzenreihe zu verschiedenen Tageszeiten nahezu gleich 
lang sind; in den mittleren Plasmolysezeiten, auf welche im folgenden unsere 
Betrachtungen gestützt sind, treten also die oben erwähnten Viscositätsschwan- 
kungen nicht zutage. 

Der osmotische Wert wurde nach der plasmometrischen Methode von HörLER 
(BrysEL 1957) aus dem Plasmolysegrad berechnet. Als Plasmolytikum diente 
Rohrzuckerlösung, deren Konzentration so gewählt wurde, daß der Plasmolysegrad 
etwa 0,7 betrug. Die Messung erfolgte stets an 12 in der Mitte der Schnitte gelegenen 
Zellen. Die mittleren osmotischen Werte der einzelnen Pflanzen, die sich daraus 
ergaben, besaßen ungefähr gleiche Genauigkeit (Abweichung + 1,5%). 

Die hohen Temperaturen und Luftfeuchten der Klimaräume erschwerten oft 
die mikroskopische Untersuchung der Präparate in ihnen. Mit Ausnahme einiger 
Versuche mit anhaltendem Schütteln (8 bzw. 33 Tage; Abb. 7) wurden deshalb 
sämtliche Messungen in einem den Klimakammern benachbarten Raum durch- 
geführt, dessen Temperatur 15°—20°C betrug. Die Versuchstemperaturen lagen 
gewöhnlich höher. Das dürfte aber die Ergebnisse nicht wesentlich beeinträchtigt 
haben, denn die Perfektplasmolyse wurde bei sämtlichen Messungen spätestens 
nach 1,5 Std, meistens aber viel früher erreicht, und die Viscosität begann erst 
ungefähr 10 Std nach der Temperatursenkung sich merklich zu ändern (Abb. 5). 


II. Änderung des Bodenwassergehaltes bei gleichbleibender Temperatur 


a) Die Austrocknungs(Reaktions)phase. Wir betrachten zunächst 
die Vorgänge vom Beginn der Austrocknung bis zur Stabilisierung des 
Bodenwassergehaltes auf einem erniedrigten Niveau, d.h. den Teil des 
Düreeffektes, der im wesentlichen die Reaktionsphase im Sinne STOCKERs 
ausmacht. In unseren Versuchen ließen wir den Boden vom Zustand 
optimalen Wassergehaltes (100% bzw. 90% der Wasserkapazität) mit 
verschiedenen Geschwindigkeiten bis zu einem Dürregrad austrocknen, 
der für die Pflanze noch erträglich war und einem Wassergehalt von 
22—25% der Kapazität entsprach. Dabei war die Wasserverteilung in 
der Topferde wahrscheinlich ungleichmäßig, und der Betrag von 22 bis 
25% stellt nur einen Durchschnittswert von mehr und weniger aus- 
getrockneten Bodenpartien dar (S. 131). 


9* 
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Eine sehr ‚‚schnelle‘‘ Austrocknung wurde erreicht, wenn der Versuch 
in der Klimakammer bei 36° C und 40—45% relativer Luftfeuchtigkeit 
durchgeführt wurde. Der Bodenwassergehalt der Kulturgefäße sank dann 
innerhalb von 26 Std von 100% auf 22% der Wasserkapazitat ab; niedri- 
gere Feuchtigkeiten waren letal. Es ist bekannt, daß der osmotische Wert 
bei Austrocknung des Bodens ansteigt (Stmonts 1952)!. Er erhöhte sich 
in unserem Fall von 0,450 auf 0,542 G. M. Rohrzucker (Abb. 1). 
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Abb.1. Schnelle, mittelschnelle und langsame Bodenaustrocknung. Viscosität und os- 
motischer Wert der Versuchspflanzen beim Übergang von Feucht- zur Trockenkultur. 
Konstante Raumtemperatur. @——® schnelle Austrocknung (Raumtemperatur 36°C); 
e——e mittelschnelle Austrocknung (Raumtemperatur 35°C); 
x——x langsame Austrocknung (Raumtemperatur 35°C) 


Die Viscosität sank während der schnellen Austrocknung (Abb. 1) von 
21 +0,5 auf 10,1+0,5 min Plasmolysezeit ab. Die Verminderung 
erfolgte nicht kontinuierlich sondern sprunghaft unterhalb von 30% 
der Wasserkapazität. Bei der Annahme, daß im wesentlichen die 
Strukturviscosität gemessen wird, liegt die Vorstellung nahe, daß beim 
Absinken des Wassergehaltes wachsende Spannungen im Eiweißgerüst 
entstehen, die dann schließlich in Zerreißungen zur Auslösung kommen. 

Eine ,,mittelschnelle bis ,,langsame“ Erdaustrocknung erreicht man 
unter ähnlichen Bedingungen in der Klimakammer, wenn man größere 

1 LAISNÉ (1939) und SLavık (1955) beobachteten an welkenden abgeschnittenen 
Blättern Veränderungen des osmotischen Wertes, welche an die von STOCKER in 
Reaktions- und Restitutionsphase gegliederten Dürreeffekte erinnern. Nach raschem 


Anstieg fiel der osmotische Wert plötzlich stark ab und stieg dann wieder an. Die 
Angaben wurden von WALTER und ScHALL (1957) geprüft, aber nicht bestätigt. 
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Versuchsgefäße (800 em?-Bechergläser) verwendet und nötigenfalls in 
bestimmten Zeitabständen geringe Wassermengen zugibt. Unter diesen 
Bedingungen eıfolgt ebenfalls eine Viscositätsabnahme, wenn der für 
die Pflanze noch erträgliche Austrocknungsgrad der Erde von 22—25% 
der Wasserkapazität innerhalb von 5 Tagen erreicht wird, bei lang- 
samerem Austrocknen aber nicht mehr. 

Bei ‚‚mittelschnellem‘‘ Austrocknen tritt der Abfall der Viseosität schon 
zu einer Zeit ein, zu der der Bodenwassergehalt erst auf 48—33% der 
Wasserkapazität gesunken ist, unterscheidet sich aber größenmäßig 
nicht von dem bei ‚schneller‘ Austrocknung; auch hier wird der normale 
Betrag auf etwa die Hälfte herabgesetzt. Abb. 1 zeigt die täglichen 
Werte des osmotischen Druckes und der Viscosität für eine 5 Tage 
währende Bodenaustrocknung, bei welcher der Wassergehalt von 95% 
auf 25% der Wasserkapazität vermindert worden ist. Am 4. Tag, bei 
33% der Wasserkapazität, ergibt sich für die Viscosität nur noch eine 
Plasmolysezeit von 11,4+1,2min gegenüber einer solchen von 
21 + 1,0 min bei 95% der Bodenwasserkapazitat. 

Bei  ‚‚langsamer‘‘ Bodenaustrocknung über 6 Tage — untersucht 
wurde bis zu 10 Tagen — läßt sich keine Viscositätsabnahme mehr fest- 
stellen; der normale Wert bleibt während der Bodenaustrocknung un- 
verändert. Aus Abb. 1 können die täglichen Werte des osmotischen 
Druckes und der Viscosität für eine 8 Tage währende Bodenaustrock- 
nung entnommen werden, bei welcher der Bodenwassergehalt von 95% 
auf 25% der Wasserkapazität herabgesetzt worden ist. 

Zusammenfassend ergibt sich für die Reaktionsphase, daß der 
osmotische Wert, unabhängig von der Dauer der Austrocknung, gleich- 
mäßig bis zu einem Betrag ansteigt, der durch den Wassergehalt des 
Bodens bestimmt ist. Die Viscosität dagegen folgt komplizierteren Zu- 
sammenhängen, und ihr Verhalten ist abhängig von der Geschwindigkeit 
der Austrocknung: bei schneller Austrocknung, innerhalb von 1—5 Ta- 
gen, tritt eine starke Erniedrigung der Viscosität auf etwa die Hälfte 
ihres Ausgangswertes ein, bei längereı Daue: des Austrocknungs- 
prozesses dagegen ist ein solcher Vorgang nicht zu beobachten. Eine 
Erklärung dieser verschiedenen Verhaltensweisen ist am einfachsten 
durch die Annahme zu gewinnen, daß von Anfang an Restitutionsvor- 
gänge der Dürrereaktion entgegenwirken. Erfolgt die Austrocknung 
schnell, so hat die Restitution nicht genügend Zeit, den der Viscositäts- 
erniedrigung zugrunde liegenden Strukturzusammenbruck zu verhindern. 
Der Viscositätsabfall ist dann als plötzliche Lösung von im Eiweiß- 
gerüst entstandenen Spannungen aufzufassen. Auch dieser Spannungs- 
ausgleich ist vielleicht zeitabhängig und benötigt eine gewisse Entwick- 
lungszeit. Sein Eintritt ist bei schneller Austrocknung ‚verzögert‘, d.h. 
er tritt erst bei niedrigeren Bodenfeuchten ein als bei langsamer 
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Austrocknung; im ersten Fall ist der Zusammenbruch erst unterhalb von 
30% der gemessenen Wasserkapazitat erfolgt, im zweiten schon oberhalb 
von 33%. Diese Zahlen erlauben aber keine sichere Aussage, weil die 
Wasserverteilung in den Versuchsgefäßen offenbar nicht gleichmäßig 
gewesen ist. Ebenfalls nicht sicher zu entscheiden ist die Frage, ob ein 
Einfluß einer früh einsetzenden Restitution auch schon bei ‚‚mittel- 
schneller‘ Austrocknung vorhanden ist. Das erscheint durchaus wahr- 
scheinlich, und die Kurvengänge in Abb. 1 sprechen dafür, wenn auch 
die Zahlen nicht als gesichert angesehen werden können: Bei der ‚‚mittel- 
schnellen‘ Austrocknung ist die Viscosität im Stabilisierungszeitpunkt 
0 bei 25% der Wasserkapazität bereits wieder etwas höher als einen Tag 
früher in der Austrocknungsperiode bei 33%. 

b) Die Trocken(Restitutions)phase. Wir verfolgen nun, was 
geschieht, wenn wir nach einer für die Pflanze noch ertragbaren Aus- 
trocknung den erreichten Trockenheitsgrad des Bodens konstant halten. 

In dieser von den Restitutionsvorgängen beherrschten Trockenperiode 
zeigt der osmotische Wert keine Änderungen (Abb. 1). Wahrscheinlich 
ist seine Heraufsetzung in der Austrocknungsphase und die Beibehaltung 
dieses Wertes in der Trockenphase nicht nur eine Folge des vermin- 
derten Wassergehaltes sondern auch einer Neubildung osmotischer 
Substanz in der Reaktionsphase (StockER 1956b). 

Anders verhält sich die Viscosität. Sie beginnt anzusteigen, erreicht 
das 3—3!/*fache des Betrages der F.-Pflanzen und bleibt dann auf 
diesem hohen Wert stehen (Abb. 1). Nach der schnellen und mittel- 
schnellen Austrocknung gewinnt sie ihre in der Reaktionsphase verlorene 
Ausgangshöhe in rund 2 Tagen zurück. Der weitere Abhärtungsanstieg 
vollzieht sich innerhalb von weiteren 6—7 Tagen. Nach einer langsamen 
Austrocknung brauchen die Haftpunktbindungen des Plasmas nicht neu 
hergestellt zu werden, so daß die Abhärtung sofort nach Einstellen des 
Wasserentzuges einsetzen kann. Sie nimmt in unserem Versuch (Abb.1) 
5 Tage in Anspruch. Wahrscheinlich ist die Stabilisierung durch eine 
stärkere Hydratisierung an bestimmten Haftstellen bedingt. Nach 
Bogen (Hitzeresistenz) braucht damit nicht notwendig eine allgemeine 
Erhöhung der Hydratation (bound water) verbunden zu sein. Es gibt 
aber jetzt viele Angaben, die eine solche allgemeine Zunahme des ,,gebun- 
denen Wassers‘ wahrscheinlich machen (z. B. LEvITT, HENCKEL usw.). 

Daß an gleichem Versuchsmaterial nach mittelschneller und lang- 
samer Austrocknung des Bodens! gleiche Viscositätshöhe festzustellen 

1 Die Meßwerte für die schnelle Austrocknung beziehen sich auf eine andere 
Pflanzenreihe mit etwas anderen Versuchsbedingungen (Bodenaustrocknung von 
100% auf 22% der Wasserkapazität in 400-cem-Bechergläsern bei 36°C und 40 bis 
45% relativer Luftfeuchte gegenüber der mittelschnellen und langsamen Austrock- 
nung von 95% auf 25% der Wasserkapazität in 800-ccm-Becherglasern bei 35°C 
und 60—70% relativer Luftfeuchte. 
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ist, kann als Hinweis darauf angesehen werden, daß die endgültige 
Viscositätshöhe der T.-Pflanzen unabhängig von der Geschwindigkeit 
der Bodenaustrocknung ist und nur durch den Austrocknungsgrad der 
Pflanzen bestimmt wird, der wiederum von der Trockenheit des Bodens 
und der Luft abhängt. 

€) Der Temperaturfaktor. Um die Bedeutung des T'emperaturfaktors 
für das Verhalten der Plasmaviscosität beim Dürreprozeß zu klären, 
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Abb. 2. Schnelle Bodenaustrocknung. Viscosität und osmotischer Wert der Versuchs- 
pflanzen beim Übergang von Feucht- zur Trockenkultur. Konstante Raumtemperatur. 
@——@® Raumtemperatur 36°C; e——e Raumtemperatur 26°C; 

x——x Raumtemperatur 16°C 


wurden weitere Versuchsreihen bei Raumtemperaturen von 26°C und 
16°C angesetzt (Abb. 2). 

Als Kulturgefäße wurden jetzt durchlöcherte Papptöpfe von etwa 250 cm? 
Inhalt verwendet. Sie haben den Vorteil, auch bei dem geringeren Wasserumsatz 
bei niedrigeren Temperaturen eine schnelle Austrocknung des Bodens zu erlauben. 
Der Welkungspunkt der Pflanzen lag in ihnen höher als in den gewöhnlich verwen- 
deten 400 cm?-Bechergläsern, bei etwa 38% der Bodenwasserkapazität. Das 
rührt vermutlich mit daher, daß die Erde gleichmäßiger austrocknet als in den 
größeren, nicht durchbrochenen Gläsern, in welchen bei ungleicher Wasserverteilung 
sich unten Wasserreserven erhalten dürften. Die Austrocknung des Bodens mußte 
daher schon bei 42% bzw. 40% der Bodenwasserkapazität eingestellt werden. 


Qualitativ verlaufen die Reaktions- und Restitutionsvorgänge bei 
16° und 26° ebenso wie bei der höheren Temperatur von 36°C (Abb. 1 u.2). 
Bei schneller Austrocknung des Bodens (innerhalb von 33 Std bei 26° C, 
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von 43 Std bei 16°C) erfolgt ein Absinken der Viscosität; es ist, dem 
höheren Welkungspunkt entsprechend, schon bei 42% bzw. 40% der 
Bodenwasserkapazität beobachtet worden (Abb. 2). Bei langsamer Aus- 
trocknung (innerhalb von 6—7 Tagen) wird, wie orientierende Versuche 
gezeigt haben, der Viscositätsabfall durch die Restitutionsvorgange ver- 
hindert. In der Trockenphase finden wir dann den Anstieg der Viscosi- 
tät als Folge von Restitutionsvorgängen. 

Quantitativ sind die Ausgangswerte der Viscosität bei optimalem 
Wassergehalt temperaturabhängig. Sie steigen mit fallender Temperatur; 
die Plasmolysezeiten sind 21,0 + 0,5 min bei 36°C, 25,6+0,6 min bei 
26°C und 40,9+1,0 min bei 16°C. Viscositätssteigerungen durch 
Temperaturrückgang sind in der Literatur mehrfach beschrieben worden 
(ULLRICH 1937 u. a.). 

Der Viscositätsabfall in der Reaktionsphase ist bei tiefen Temperatu- 
ren relativ geringer als bei hohen. Bei 36°C haben wir eine Abnahme 
der Plasmolysezeiten von 21,0+0,5 auf 10,1-+0,5 min, bei 26°C von 
25,6+0,6 auf 18,8 + 0,6 min und bei 16°C von 40,9+1,0 auf 33,1 + 
1,0 min gefunden, d.h. die Viscosität ist bei 36°C um 52%, bei 26°C 
um 27% und bei 16°C nur um 19% ihres Normalwertes herabgesetzt 
worden. Vielleicht bietet die durch tiefere Temperaturen bewirkte 
Verfestigung des Plasmas einen gewissen Schutz gegen einen Angriff 
auf seine Struktur. 

Das Ansteigen der Viscosität in der Restitutionsphase erstreckte sich 
bei 36° C und 16°C über 9 Tage; bei 26° C erscheint es in Abb. 2 schon 
nach 7 Tagen beendet, ohne daß diese Aussage als gesichert angesehen 
werden kann. Dabei wurde die in der Reaktionsphase verlorene Höhe bei 
16°C am 2. Tag nach der Stabilisierung des Bodenwassergehaltes auf 
40% der Wasserkapazität, bei 26°C und 36°C am 3. Tage nach dem 
Konstanthalten des Bodenwassergehaltes auf 42% bzw. 22% der Wasser- 
kapazität, wieder erreicht. Eine Beeinflussung der Restitutionsgeschwin- 
digkeit durch die Temperatur ist also nicht zu erkennen. 

Was die in der Restitutionsphase erreichte ‚‚Abhärtung‘‘ angeht, so 
betragen die Plasmolysezeiten der T.-Pflanzen bei 36°C rund 70 min, 
bei 26°C und 16°C rund 85 min. Die Abhärtungsviscosität ist also bei 
36°C und 26°C 3,3mal, bei 16°C 2,1mal so groß wie die Ausgangs- 
viscosität der F.-Pflanzen. Vielleicht ist mit einer Plasmolysezeit von 
85 min eine obere Grenze der Viscosität erreicht worden, doch sind die 
Versuche zahlenmäßig zu gering, um daraus einen Schluß ziehen zu 
können. 

Es muß noch darauf hingewiesen werden, daß die bei 36° C erzielten Ergebnisse 
mit den beiden Versuchen bei 26°C und 16° C nicht streng vergleichbar sind, da 
sie zu einem früheren Zeitpunkt und unter anderen Randbedingungen (feste Gefäße, 


stärkere durchschnittliche Bodenaustrocknung, höheres Sättigungsdefizit der Luft) 
gewonnen wurden. Das Sättigungsdefizit der Luft betrug bei 36°C und 45% 
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relativer Feuchte 24,4 mm Hg, bei 26°C und 60% relativer Feuchte 10,0 mm Hg 
und bei 16° C und 60% relativer Feuchte 5,4 mm Hg. 

Die osmotischen Werte (Abb. 2) sind während des Wasserentzuges 
angestiegen, bei 36°C von 0,450 auf 0,542, also um 0,092 G. M. Rohr- 
zucker oder um 20,4% , bei 26° C von 0,425 auf 0,505, also um 0,080 G.M. 
Rohrzucker oder um 18,8% und bei 16° C von 0,518 auf 0,539, also um 
0,021 G. M. Rohrzucker oder um 4,0%. Der geringste Anstieg, bedingt 
durch den hohen Ausgangswert, ist also bei 16° C erfolgt, die Kulturen 
bei 26°C und 36°C zeigen wenig Unterschied. Die Schwankungen 
bringen keine wesentliche Änderung des Niveaus. 
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Abb. 3. Erhöhung der Bodenfeuchte von 22% auf 100 % der Wasserkapazität. Viscosität 
und osmotischer Wert wiederbewässerter Trockenkulturpflanzen. 
Konstante Raumtemperatur 25°C 


d) Die Wiederbewässerungsphase. T.-Pflanzen, die etwa 5 Tage lang 
ihre durch Abhartung bei 36° C, 40—45% relativer Luftfeuchtigkeit und 
einem Bodenwassergehalt von 22% der Wasserkapazität erlangte Vis- 
cositätshôhe (Abb. 1) gehalten hatten, wurden wieder optimal befeuchtet, 
d.h. der Bodenwassergehalt wurde wieder auf 100% der Wasserkapazi- 
tät gebracht. Es interessierte die Frage, ob und wie die Viscosität 
wieder absinken würde. Da bei Temperaturen von 32°—36°C eine 
plötzliche starke Zunahme der Bodenfeuchtigkeit ein Welken und 
Absterben der Blätter zur Folge hatte, dessen Ursache nicht unter- 
sucht wurde, und diese Komplikation eine allmähliche Steigerung des 
Wassergehaltes notwendig gemacht hätte, wurde die Raumtemperatur 
auf 25° C herabgesetzt und die Luftfeuchtigkeit auf 80% erhöht, um die 
Wiederbewässerung in einem Zug durchführen zu können. 

Schon nach 8 Std beginnt eine Verkürzung der Plasmolysezeiten 
(Abb. 3). Nach ungefähr 48 Std ist die Viscosität auf den Ausgangs- 
wert normalisiert. Das bedeutet in unserer Auffassung, daß sich das 
plasmatische Eiweißgerüst wieder im ursprünglichen Strukturzustand 
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befindet. Die durch die Trockenheit verursachte plasmatische Struktur- 
anderung ist danach kein pathologischer, irreversibler Effekt, sondern 
entspricht einer physiologischen Abhärtung der Pflanze gegen ver- 
schlechterte Wasserversorgung. Wie lange der Zustand verschlechterten 
Wasserzustandes dauern kann, bevor irreversible Schäden der plasmati- 
schen Struktur eintreten, wie sie sich nach starken und langen Dürre- 
wirkungen unter anderem in Störungen des Assimilations- und Atmungs- 
haushaltes äüßern (StocKER 1956 b), ist von uns bei Lamium nicht unter- 
sucht worden. 

Auch der osmotische Wert, der unter trockenen Bedingungen ange- 
stiegen ist, fällt beim Übergang zur F.-Kultur wieder ab. Etwa 36 Std 
nach der Wiederbewässerung hat er den Normalwert wieder erreicht. 

Bemerkenswert für die Wiederbewässerungsphase ist die Schnelligkeit 
der Normalisierung der Viscosität im Vergleich zu ihrer Änderung in der 
Restitutionsphase, die das Vierfache an Zeit beansprucht. 


III. Änderung der Temperatur bei gleichbleibendem Bodenwassergehalt 
Bei den von uns angesetzten Versuchen herrschte in der einen Klimakammer 
eine Temperatur von 8° C, in der anderen von 25° C bzw. 33°C. Die relative Luft- 
feuchtigkeit wurde bei jeweils 
; 60% und der Bodenwasser- 
Osmotischer Wert gehalt der Versuchsgläser bei 
75% der Wasserkapazität 
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merin die andere übergeführt. 

Wir besprechen zuerst 
das Verhalten der Vis- 
cosität bei plötzlicher 
Erhöhung der Tempera- 
tur von 8° C auf 25°C und 


scher Wert der Versuchspflanzen nach einem Tempera- 33° ©, Aus der Abb. 4 
turwechsel von 8° auf 33°C (ausgezogene Linie) bzw. & = i 
25°C (gestrichelte Linie). Konstanter Bodenwasser- ergibt sich, daß bei Tem- 


gehalt 75% der Wasserkapazität peraturerhöhung die Visco- 

sität fast momentan tief 

abfällt. Bei einer Temperaturerhöhung von 8° C auf 33° C geht sie 
innerhalb einer Stunde von 47,1+1,2 auf 21,9 +0,9 min Plasmolyse- 
zeit zurück. Geht der Temperatursprung nur von 8° C auf 25° C, ist die 
Änderung der Viscosität etwas geringer und langsamer; sie geht inner- 
halb der ersten Stunde von 51,0 + 1,5 auf 30,2 + 1,1 min Plasmolysezeit 
zurück und erniedrigt sich in der 2. Std nochmals auf 26,3 + 1,0 min 
Plasmolysezeit. Demgegenüber ist der Abfall des osmotischen Wertes 
viel geringfügiger und vor allem viel langsamer. Bei der Temperatur- 
erhöhung von 8° C auf 33° C werden 30 Std benötigt, um von 0,462 auf 
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0,395 G. M. Rohrzucker zu kommen, und beim Temperaturanstieg von 
89 C auf 25°C 20 Std für einen Abfall von 0,484 auf 0,425 G. M. Rohr- 
zucker. 

Auf diese Reaktionsphase folgt bei der Viscosität keine Restitutions- 
phase; ihr stark herabgesetzter Wert bleibt während der ganzen Beob- 
achtungszeit von 40 Std innerhalb der Fehlergrenzen unverändert. 

Da die Viscosität nach der Temperaturerhöhung von 8° C auf 33°C und 25° C 
innerhalb einer Stunde auf einen tieferen Wert absinkt, erfölgt vermutlich auch 


schon während der Plasmolysezeitbestimmung bei höherer Temperatur als der 
eigentlichen Versuchstemperatur eine Viscositätsverringerung. Dann ist die 
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Abb. 5. Temperatursenkung. Viscosität und osmotischer Wert der Versuchspflanzen nach 
einem Temperaturwechsel von 33°C (ausgezogene Linie), bzw. 25°C (gestrichelte Linie) 
auf 8°C. Konstanter Bodenwassergehalt 75 % der Wasserkapazität 


Viscosität bei 8° C größer als unsere bei 15° C—20°C ermittelten Werte (S. 127) 
erkennen lassen, und damit sind auch die Differenzen der Plasmolysezeiten fiir 
8°C und 33°C bzw. 25°C größer. 

Im umgekehrten Fall der Temperaturerniedrigung ändert sich die 
Viscosität nicht schnell, sondern die Angleichung an den neuen Gleich- 
gewichtszustand erfolgt sehr zögernd und erst allmählich sich steigernd 
(Abb. 5). In der von 33° C ausgehenden Versuchsserie werden nach Ver- 
setzung in die 8° C-Kammer 10 Std benötigt, um den Viscositätswert 
von 21,5+0,7 auf 27,0+1,0 min Plasmolysezeit zu erhöhen; darauf 
erfolgt eine Beschleunigung des Vorganges, die in weiteren 10 Std zu 
dem Gleichgewichtswert von 52,1+ 1,3 min Plasmolysezeit führt. Bei 
dem geringeren Temperatursprung von 25°C auf 8°C vollzieht sich 
die Umstellung langsamer und gleichmäßiger. In 10 Std sind, von 
29,6 + 0,8 min Plasmolysezeit ausgehend 33,2 + 1,0 erreicht, und weitere 
30 Std sind notwendig, um den Gleichgewichtszustand von 48,0 + 1,4min 
Plasmolysezeit zu erreichen. Die Umstellung des osmotischen Wertes 
erfolgt wie im umgekehrten Fall langsam und gleichmäßig. 

Wenn die Viscosität bei 8° C größer ist als aus den Meßergebnissen hervorgeht 
(s. oben), dann ist auch der Viscositätsanstieg nach der Temperatursenkung von 
330 C bzw. 25°C auf 8°C größer. 
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Die Frage, warum die Viscositätsänderung bei steigender Temperatur 
viel schneller erfolgt als bei fallender, liegt außerhalb des Rahmens 
unserer Arbeit und kann auf Grund unseres Materials nicht entschieden 
werden. Es ist denkbar, daß dabei ganz einfach die erhöhte Reaktions- 
geschwindigkeit bei höherer Temperatur eine Rolle spielt. Was von uns 
untersucht werden sollte, war die Frage, ob der Temperatureffekt 
ebenso wie der Dürreeffekt nach der Reaktionsphase eine regulatorische 
Restitution und Abhärtung auslöst. Das ist wenigstens innerhalb der 
untersuchten Bereiche von 8°—36°C eindeutig nicht der Fall. Wir 
möchten das darauf zurückführen, daß der Temperatureingriff in die 
Struktur des Plasmas in diesen Grenzen viel milder ist als die Austrock- 
nung, deren Störungen der Struktur und des Wasserzustandes den 
normalen funktionellen Ablauf und Zusammenhang viel stärker in 
Unordnung bringen und nicht nur im quantitativen Geschwindigkeits- 
ablauf beeinflussen sondern auch qualitativ in seiner Harmonie er- 
schüttern. Die Reizlage zur Auslösung der Einleitung einer Restitu- 
tion ist deshalb viel intensiver. 


IV. Der Schütteleffekt 


Apparative Bemerkungen: Bei der Apparatur I wird ein rechteckiger Korb 
aus Drahtgeflecht von 39 cm Länge, 29 cm Breite und 14cm Höhe durch einen 
12 Watt-Motor über einen vorn am Korb angreifenden Exzenter auf vier elastischen 
Metallstäben von 14 cm Höhe hin und her bewegt. Die Gefäße (800 cm°-Becher- 
gläser) mit den Versuchspflanzen werden mit Draht an den Innenseiten seiner 
Wandung befestigt. Die Bewegung ist ungleichförmig beschleunigt. Die Pflanzen 
erfahren in zwei entgegengesetzten Richtungen abwechselnd eine Beanspruchung 
auf Zug und Druck. Die Amplitude beträgt « = 0,8 cm. Die Frequenz der Schwin- 
gungen ist mit einem Vorschaltwiderstand auf f = 5 Hz eingestellt worden. Die 
Winkelgeschwindigkeit © = 2xf berechnet sich zu 31,4 sec-1. Für einen geschüttel- 
ten Körper mit der Masse m = 1 g beträgt die größte Kraft + maw? & +0,8 p, die 





8 
mittlere Kraft +, maw? x + 0,5 p. Auf geschüttelte Objekte wirkt eine maximale 


2 
Beschleunigung aw* ~ 790 cm sec”?. Die mittlere Beschleunigung beträgt — - au? & 


500 cm sec?. Für eine Dauerbelastung ist die Apparatur I nicht dsl. 
Hierfür steht die Apparatur II zur Verfügung. Bei dieser schwingt eine runde 
Metallplatte von 21 cm Durchmesser, durch einen 15 Watt-Motor mit einem im 
Zentrum ihrer Unterseite angreifenden Exzenter angetrieben, auf drei je 5 em 
hohen Gummimuffen, die auf 6 cm hohen 18 mm-Rundstäben montiert sind. Auf 
der Metallplatte ist eine Kunststoffplatte mit Haltern für die Versuchsgefäße 
(250 cem?-Kunststoffgläser) aufgeschraubt. Die Bewegung ist kreisförmig, d.h.gleich- 
förmig beschleunigt. Dabei behält die Pflanze ihre Orientierung im Raum bei. Eine 
Beanspruchung auf Zug und Druck erfolgt im Kreise umlaufend in allen Richtungen 
des Pflanzenquerschnitts. Die Amplitude beträgt a = 0,5cm. Die Frequenz der 
Schwingungen ist durch einen Vorschaltwiderstand auf f = 6 Hz festgelegt worden. 
Die Winkelgeschwindigkeit berechnet sich zu w = 37,68 sec”!. Für einen geschüttel- 
ten Körper mit der Masse m = 1 g beträgt die Kraft K = maw? ~ 0,72 p. Auf ge- 
schüttelte Objekte wirkt eine Beschleunigung von b = aw? ~ 709,89 cm sec”? 
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a) Versuche mit kurzer Schütteldauer. Bei der Apparatur I ist zur 
Erzielung einer Schüttelwirkung eine Schütteldauer von mindestens 
5—10 min erforderlich. Früher können Unterschiede zwischen geschüt- 
teltem und ungeschütteltem Plasma nicht festgestellt werden, weder 
bei F.- noch bei T.-Pflanzen. Auf der anderen Seite bringt längeres 
Schütteln als 10 min keine Verstärkung des Effektes. Ähnliche Fest- 
stellungen haben MÜLLER-STOLL und MöHr (1958) bei ihren Bewin- 
dungsversuchen gemacht. Die Reaktion scheint also einem ‚‚Alles-oder- 
Nichts‘“‘-Gesetz zu folgen, was etwas unerwartet ist. 
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Abb. 6. Kurzfristiges Schütteln. Schütteldauer 10—15 min. Viscosität und osmotischer 
Wert von Feuchtkulturpflanzen (ausgezogene Linie) bzw. Trockenkulturpflanzen 
(gestrichelte Linie) vor und nach dem Schütteln 


Die durch Schüttelbewegungen an F.- bzw. T.-Pflanzen hervor- 
gerufenen Viscositätsänderungen sind in Abb. 6 dargestellt. Während 
eines 10—15 min langen Schüttelns der Pflanzen auf Apparatur I 
hat sich die Viscosität der F.-Pflanzen (100% der Bodenwasser- 
kapazität, 60—70% relative Luftfeuchte, 25° C Raumtemperatur) 
von 20,6 + 0,4 auf 11,3 + 0,6 min Plasmolysezeit, d. h. um 45% 
des Normalwertes, verringert. Die Plasmolysezeiten der T.-Pflanzen 
(22% der Bodenwasserkapazität, 40—50% relative Luftfeuchte, 
36° C Raumtemperatur) sind von 71,2 + 0,9 auf 25,8 + 0,8 min, 
also um 64%, zurückgegangen. Daß der Reaktionswert der T.- 
Pflanzen noch mehr als 2mal so hoch liegt wie der Reaktions- 
wert der F.-Pflanzen, zeigt, daß die durch Abhärtung des Plasmas 
erzielte Viscositätserhöhung der T.-Pflanzen nicht absolut, aber 
doch bis zu einem gewissen Grad auch gegen mechanisches Schütteln 
schützt. 
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Bei orientierenden Versuchen ist eine Anderung des osmotischen 
Wertes durch das Schiitteln nicht beobachtet worden!. Deshalb haben 
wir bei den Plasmolysezeitbestimmungen vor und unmittelbar nach dem 
Schütteln ein gleichkonzentriertes Plasmolyticum verwendet. Nach 
Einstellen der kurzfristigen, an der Schwelle liegenden Schüttelbewegung 
stellt sich der ursprüngliche Wert der Viscosität wieder ein. Die Vor- 
gänge entsprechen STOCKERs ,,Reaktivierungsphase“ (STOCKER 1596b, 
S. 712). Man könnte hier auch von ,,Ausgleichs‘‘- oder ,,Normalisierungs- 
phase“ sprechen. 

Aus Abb. 6 geht hervor, daß die F.-Pflanzen 12 Std nach Aufhören 
des Schüttelns einen Viscositätsanstieg auf 13,6 + 0,6 min Plasmolysezeit 
erkennen lassen. Nach 28 Std haben sie mit 19,9 + 0,4 min Plasmolyse- 
zeit den ursprünglichen Viscositätsgrad wiedererlangt. Die Viscosität 
der T.-Pflanzen hat sich bereits 8 Std nach Einstellen des Schüttelns 
auf 30+0,8 min Plasmolysezeit erhöht und nach 24 Std mit 73,1 + 
1,0 min Plasmolysezeit wieder ihren Ausgangszustand erreicht. In beiden 
Fällen ist der Anstieg in der ersten Hälfte langsam und steigert sich 
dann in der zweiten Hälfte. Die Viscosität steigt nach Erreichen ihres 
Ausgangswertes nicht weiter an. 


Der osmotische Wert zeigt auch in der ,,Reaktivierungsphase“ keine 
Änderung. 

b) Versuche mit anhaltendem Schiitteln. Um die Frage zu prüfen, ob 
es beim Schütteleffekt ähnlich wie beim Dürreeffekt eine Restitu- 
tionsphase während der fortdauernden Schüttelbewegungen gibt, 
wurden Pflanzen 8, 10 und 33 Tage lang ununterbrochen auf der Appa- 
ratur II geschüttelt (Abb.7). Beim Stägigen Schütteln herrschten 
20°C und 73% relative Luftfeuchte, beim 10tägigen 26°—30°C und 
60—65% relative Luftfeuchte und beim 33tägigen 20° C und 65% rela- 
tive Luftfeuchte. Der Bodenwassergehalt betrug jedesmal 75% der 
Wasserkapazität. Diese Versuchsreihen ergeben übereinstimmend, daß 
während des Schüttelns tatsächlich eine, wenn auch langsame Restitu- 
tion stattfindet; sie ist von MÜLLER-STOLL und MÖRR (S. 466) übersehen 
worden, weil ihre Schüttelzeiten nur 30—60 min betragen haben. Beim 
10tägigen Versuch im Mai/Juli zeigte die Viscosität der Zellen 2 Std 
nach dem Beginn des Schüttelns einen Abfall von 17,2+0,8 auf 
11,1+1,1 min Plasmolysezeit, d.h. um 35%, beim 8tägigen im Novem- 
ber/Dezember von 27,5 + 0,3 auf 20,4 + 0,7 min Plasmolysezeit, also um 
26% und beim 33tägigen im Januar/Februar schließlich von 29,7 + 0,8 

1MÜLLER-STOLL und MöRR (1958) stellten an geschüttelten Blättern von Silene 
pendula eine Herabsetzung des osmotischen Wertes fest. Diese betrug nach der 
plasmometrischen Methode 11, 5%, nach der kryoskopischen Methode von WALTER 


an Preßsäften aus abgetötetem Blattmaterial 2,5—5,5%. Es mußte also eine Ver- 
minderung osmotisch wirksamer Substanz erfolgt sein. 
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auf 20,7+ 1,2 min Plasmolysezeit, das ist um 30%. Die ,,Reaktions- 
werte‘‘ liegen erheblich höher als in Abb. 6 vom Juli/August, wo die 
Viscosität auch bei F.-Pflanzen etwa auf 50% gefallen ist. Es besteht 
die Möglichkeit, daß nach 2 Std schon die Restitution eingesetzt hat. Der 
Betrag derselben kann aber nach dem Kurvenverlauf nicht hoch sein. 

Nach 8 Tagen (Abb. 7) war die Viscosität des geschüttelten Plasmas 
von 20,4 +0,7 auf 25,7 +0,6 min Plasmolysezeit angestiegen. Da sich 
der Kontrollwert der ungeschiittelten Pflanzen auf 28,1 + 0,4 min 
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Abb. 7. Anhaltendes Schiitteln. Das Verhalten der Viscosität und des osmotischen Wertes. 
@——® Schütteldauer 8 Tage; x——x Schiitteldauer 10 Tage; 
e——e Schütteldauer 33 Tage 


Plasmolysezeit belief, war die Restitution noch nicht vollstandig. Das 
gleiche gilt für den 10tägigen Versuch (Abb. 7). Hier betrug der Endwert 
der geschüttelten Pflanzen 16,1 +0,8 und der Kontrollwert ungeschüt- 
telter Pflanzen 19,7 + 1,0 min Plasmolysezeit. Im dritten Versuch (Abb. 7) 
wurde nach einer Schütteldauer von 14, 23 und 33 Tagen kein Viscositäts- 
unterschied zwischen geschütteltem und ungeschütteltem Plasma mehr 
festgestellt. Die Restitution war hier also vollständig erfolgt. 

Das Vorhandensein einer Reaktions- und Restitutionsphase bei 
dauerndem Schüttelreiz ist also bewiesen. Letztere führt aber, im 
Gegensatz zum Dürreeffekt, nicht zu einem den Ausgangswert über- 
schreitenden ‚Abhärtungszustand‘‘, jedenfalls nicht in den von uns 
geprüften, immerhin sehr langen Schüttelperioden von bis zu 33 Tagen. 
Man darf daraus wohl schließen, daß die durch das Schütteln verur- 
sachten Eingriffe in die plasmatische Struktur und den Stoffwechsel 
nicht so tiefgreifend sind wie die des Dürreeffektes und damit eine hin- 
sichtlich der Geschwindigkeit und der Intensität schwächere Restitution 
induzieren. 
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Eine Änderung des osmotischen Wertes wurde auch bei anhaltendem 
Schütteln nicht beobachtet. 


D. Permeabilität 
I. Methodik 


Die Harnstoff- und Glycerinpermeabilität wurde nach der Deplasmolysezeit- 
methode (FITTING 1917) gemessen, wobei die Deplasmolysezeit T der Permeabilität u 
indirekt proportional gesetzt wird. Wir hielten uns an die von Firrine gegebene 
Definition der Deplasmolysezeit als Zeitspanne vom Einlegen der Schnitte in eine 
hypertonische Lösung des zu untersuchenden Stoffes bis zur Deplasmolyse ihrer 
Protoplasten. Als Zeitpunkt der Deplasmolyse wurde die Rückdehnung von 50% 
der Protoplasten genommen. Das Diosmotikum hatte zu dem osmotischen Wert 
der untersuchten Gewebe stets dasselbe Gefälle. Für eine Messung wurden 20 bis 
30 Zellen an einem Schnitt ausgezählt. 

Die Bestimmung der Wasserpermeabilität erfolgte nach der von HÔFLER (1930) 
angegebenen Methode aus der Geschwindigkeit, mit welcher in Rohrzuckerlösung 
plasmolytisch gerundete Protoplasten bei der Rückdehnung in verdünnterer 
Rohrzuckerlösung ihr Volumen änderten. Dabei war die Konzentration des De- 
plasmolytikums gegenüber dem osmotischen Wert der Zellen noch hypertonisch. 
Zur Bestimmung der Rückgangskonstanten Kp, benutzten wir die von HÔFLER 
abgeleitete Formel: 





Kr= hr. Sle —(y—Yı) + @’In en 
R C’ (ts se t,) 2 1 G’—y, 











C’ = Konzentration des Deplasmolytikums. 
Yı> Ya = beliebig gewählte Plasmolysegrade zu den Zeiten t,, ty. 
@’ = Endgrad der Plasmolyse im Deplasmolytikum. 


Die Rückgangskonstante gibt den Zahlenwert des Verhältnisses der zeitlichen 
Plasmolysegradänderung des Protoplasten zum osmotisch wirksamen Gefälle an. 
Da jedoch bei gleichem Gefälle die Deplasmolyse schneller abläuft als die voraus- 
gegangene Plasmolyse, dürfen die Rückgangskonstanten nicht als die ursprünglichen 
Werte für die Wasserdurchlässigkeit angesehen werden. 

Abgesehen von einem Teil der Schüttelversuche, deren Ergebnisse im jeweiligen 
Versuchsraum selbst aufgezeichnet wurden (Abb. 12, 13), nahmen wir die Messungen 
wieder in einem den Klimakammern benachbarten Raum vor, dessen Temperatur 
zwischen 15°C und 20°C schwankte. Oft war die Versuchstemperatur höher. Da 
sich die Permeabilitätsverhältnisse bei den Temperaturversuchen nach einem 
Wechsel von 32° C auf 15°C in den ersten 5 Std wenig geändert haben (Abb. 11), 
ist wohl anzunehmen, daß die Untersuchung der Präparate, die stets in eine solche 
Zeitspanne gefallen ist, auch für höhere Versuchstemperaturen als 15°—20° C 
brauchbare Werte geliefert hat. Tiefere Temperaturen als 15°C sind bei den 
Permeabilitätsversuchen nicht vorgekommen. 


II. Änderung des Bodenwassergehaltes bei gleichbleibender Temperatur 
Unsere Untersuchungen beziehen sich auf den zeitlichen Ablauf der 
bei Dürreeinwirkung stattfindenden Permeabilitätsänderungen. Der 
für solche Untersuchungen notwendige Zeitaufwand hat uns veranlaßt, 
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sie auf den entscheidenden Punkt, den schnellen Austrocknungsvorgang, 
zu konzentrieren und zu beschränken. 

a) Die Austrocknungs-(Reaktions-)phase. Die Erde wurde in den 
Kulturgläsern bei 32° C Raumtemperatur und 65% relativer Luftfeuchte 
innerhalb von 36 Std von 90% auf 28% der Bodenwasserkapazität aus- 
getrocknet. In dieser Zeit erhöhte sich die Harnstoffpermeabilität von 
0,053 + 0,002 auf 0,070 + 0,002 min, die Glycerinpermeabilitat von 
0,035 + 0,001 auf 0,042 + 0,002 min! und die Wasserpermeabilität von 
0,367 +0,011 auf 0,439+0,007 (Abb. 8). Dieser Befund stimmt mit 
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Abb 8. Schnelle Erdaustrocknung. Glycerin-, Harnstoff- und Wasserpermeabilität der 
Versuchspflanzen beim Übergang von Feucht- zur Trockenkultur. 
Konstante Raumtemperatur 32° C 


STocKeErs Vorstellung überein, daß in der Reaktionsphase die Poren 
des plasmatischen Netzes durch Lockerung oder Zerreißung von Haft- 
punktbindungen vergrößert werden. Es sei noch darauf hingewiesen, 
daß bei Reizerscheinungen sehr allgemein zunächst eine Steigerung der 
Permeabilität eintritt. 

Der Harnstofftypus der Pflanzen bleibt während der Reaktionsphase 
erhalten. 

b) Die Trocken-(Restitutions-)phase. Wenn die durch schnelle Aus- 
trocknung erreichte Bodenfeuchte von 28% der Wasserkapazität kon- 
stant gehalten wird, beginnt die Harnstoffpermeabilität zuerst langsam, 
dann schneller abzusinken. Nachdem sie in der Reaktionsphase vom 
Ausgangswert der F.-Pflanzen 0,053 + 0,002 auf 0,070 + 0,002 min! 
gestiegen ist, fällt sie nun in etwa 4 Tagen auf den Ausgangswert zurück, 
bleibt aber hier nicht stehen, sondern geht entsprechend der Viscosität 
in eine „Abhärtungsphase‘‘ über, in welcher nach weiteren 2 Tagen ein 
Gleichgewichtszustand von 0,035 40,001 erreicht wird. Demselben 
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Verlauf folgt die Wasserpermeabilität, die nach dem Anstieg in der 
Reaktionsphase von 0,367 + 0,011 Ausgangswert auf 0,439 + 0,007 nun 
in 21/, Tagen wieder auf den Ausgangswert absinkt und in etwa 6 weiteren 
Tagen das Abhärtungsgleichgewicht von 0,169 + 0,006 erreicht (Abb. 8). 
Die Veränderungen der Harnstoff- und Wasserpermeabilität entsprechen 
also durchaus gesichert dem, was nach Srockers Theorie für die Reak- 
tions-, Restitutions- und Abhärtungsphase einer Porenpermeabilität zu 
erwarten ist. 

Anders liegen die Verhältnisse bei der Glycerinpermeabilität. Hier 
setzt sich, wie aus Abb. 8 hervorgeht, der Anstieg der Reaktionsphase 
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Abb. 9. Erhöhung der Bodenfeuchte von 26% auf 90% der Wasserkapazität. Glycerin-, 
Harnstoff- und Wasserpermeabilität wiederbewässerter Trockenkulturpflanzen. 
Konstante Raumtemperatur 30°C 


von 0,035 +4 0,001 auf 0,042 + 0,002 min auch in der Trockenperiode 
von konstant 28% der Wasserkapazität weiter fort, wenn auch zögernd 
und unter Schwankungen, zu einem unscharfen Gleichgewicht von 
ungefähr 0,050 min“. In der Restitutionsphase sind damit die Pflanzen 
vom Harnstofftyp zum Glycerintyp übergegangen. Der Befund von 
SCHMIDT (STOCKER 1956b, S. 704) an dauernd trocken kultivierten 
Lamiumpflanzen wird damit bestätigt. Ebenso bietet sich die von 
ScHMIDT gegebene Deutung einer dürrebedingten Änderung der Eiweiß- 
Lipoidstruktur der Plasmagrenzschichten auch heute noch als wahr- 
scheinlich an, wenn auch die Ansichten über den submikroskopischen 
Feinbau der Plasmamembranen eine präzise Theorie noch nicht erlauben 
(vgl. z. B. Bogen 1956). 

€) Die Wiederbewässerungsphase. Die Untersuchungen beziehen sich 
auf Pflanzen, weiche nach 10tägiger Trockenphase bei 26% der Boden- 
wasserkapazität auf 90% der Wasserkapazität wiederbewässert wurden. 
Die Lufttemperatur der Klimakammer betrug 30° C, die relative Luft- 
feuchte 65%. 

Wir entnehmen aus Abb. 9, daß die Rückführung der Permeabilität 
auf den Normalzustand von F.-Pflanzen in denselben kurzen Zeiten 
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erfolgt, die wir bei der Viscosität kennen gelernt haben (Abb. 3). Inner- 
halb von etwa 25 Std ist die Angleichung der Deplasmolysezeiten und 
Rückgangskonstanten der wiederbewässerten T.-Pflanzen an die der 
F.-Kontrollpflanzen erfolgt. Dabei hat die Durchlässigkeit des Plasmas 
für Wasser und Harnstoff zu-, für Glycerin abgenommen. Die Pflanzen 
sind vom Glycerin- wieder zum Harnstofftypus übergegangen, wobei 
sich offenbar auch die submikroskopische Feinstruktur der Plasma- 
membranen in den Ausgangszustand zurückgebildet hat. 


III. Änderung der Temperatur bei gleichbleibendem Bodenwassergehalt 


Bei den Versuchen wurde die Bodenfeuchte in den Kulturgläsern 
auf 75% der Wasserkapazität, die relative Luftfeuchte auf jeweils 60% 
konstant gehalten. 
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Abb. 10. Temperaturerhéhung und Temperatursenkung. Glycerin-, Harnstoff- und Wasser- 
permeabilität der Versuchspflanzen nach einem Temperaturwechsel von 15°C auf 32°C 
und umgekehrt. Konstanter Bodenwassergehalt 75% der Wasserkapazität. 
e——e Glycerin; ®——® Harnstoff; x——x Wasser 


Die erste Versuchsreihe galt einem Temperatursprung von 15°C 
auf 32°C (Abb. 10). Für alle drei untersuchten Stoffe erhöhte sich die 
Permeabilität, für Harnstoff und Wasser allerdings erheblich mehr als 
für Glycerin, wobei sich der Anstieg allmählich beschleunigte. Die 
Geschwindigkeit der Neueinstellung entspricht der der Viscositäts- 
änderung (Abb. 4). Eine Stunde nach dem Temperaturwechsel hatte 
sich die Durchlässigkeit des Plasmas für Harnstoff von 0,035 + 0,001 
auf 0,058 + 0,002 min, d.h. um 66%, für Glycerin von 0,028 + 0,000 
auf 0,033 + 0,001 min, d.h. um 18% und für Wasser von 0,183 + 0,020 
auf 0,366 + 0,008, also um 100% des Ausgangswertes erhöht. Diese 
Werte entsprechen denen von Pflanzen, die tagelang auf 32° C kultiviert 
worden waren und entsprechen deshalb vermutlich den Werten des 
Gleichgewichtes. Da uns die Temperaturfrage nur am Rande interessiert, 
sind die Versuche nicht länger fortgesetzt worden. Jedenfalls lassen sie 
ebensowenig wie die Viscositätsversuche irgendwelche Anzeichen einer 
Restitutionsphase erkennen. 
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Bei einer Temperatursenkung von 32°C auf 15°C (Abb. 10) tritt 
eine Verringerung der Permeabilitat ein, die größenmäßig der Erhöhung 
im vorigen Versuch entspricht. Die Werte sanken fiir Harnstoff von 
0,050 + 0,002 auf 0,033 + 0,001 min“, für Glycerin von 0,035 + 0,001 
auf 0,027 + 0,000 min und fiir Wasser von 0,348+.0,012 auf 0,159 
+ 0,015 ab und lagen damit wieder auf dem Ausgangsniveau. Dazu war 
allerdings, wieder in Parallele zur Viscosität, eine erheblich längere Zeit, 
etwa 20 Std, notwendig als für die Permeabilitätserhöhung bei Tempe- 
ratursteigerung, die innerhalb einer Stunde erfolgt war. 
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Abb. 11. Kurzfristiges Schiitteln. Schiitteldauer 2 Std. Glycerin-, Harnstoff- und Wasser- 
permeabilität der Versuchspflanzen vor und nach dem Schütteln 


Da sich der TemperatureinfluB bei der Harnstoffpermeabilität stärker 
bemerkbar macht als bei der Glycerinpermeabilität, nimmt der Harn- 
stofftyp der Pflanzen mit Temperaturerhéhung zu und wird durch Tem- 
peraturerniedrigung abgeschwächt. 


IV. Der Schütteleffekt 

Die Versuche wurden ausnahmslos mit der unter C IVb beschriebe- 
nen Apparatur II durchgeführt. 

a) Versuche mit kurzer Schütteldauer. Es wurde untersucht, welchen 
Einfluß ein 2 Std langes Schütteln auf die Permeabilität hat. Der Boden- 
wassergehalt in den Versuchsgläsern betrug 75% der Wasserkapazität, 
die Raumtemperatur 30° C und die relative Luftfeuchte 65%. Abb. 11 
zeigt den Gesamtverlauf der durch das Schütteln hervorgerufenen 
Permeabilitätsänderungen. 

Als Reaktion erfolgt ein Ansteigen der Harnstoff-, Glycerin- und 
Wasserpermeabilität während des Schüttelns. Dieser Befund kann 
als weitere Bestätigung der Vorstellung angesehen werden, daß das 
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plasmatische Gefüge in der Reaktionsphase aufgelockert wird, wodurch 
auch die Poren der Grenzhäute größer werden. In der Ruhe werden die 
Ausgangsverhältnisse wiederhergestellt. Der Vorgang stellt nach ge- 
nauer Nomenklatur keine Restitution sondern eine ,,Reaktivierung‘ dar 
(vgl. S.138). Die Zeiten, welche die Permeabilitätsänderungen benötigen, 
entsprechen denen, die wir für die Viscositätsänderungen festgestellt 
haben (Abb. 6). 

Während des Schüttelns stieg die Harnstoffpermeabilität von 0,065 
+ 0,005 auf 0,089 + 0,006 min“, die Glycerinpermeabilität von 0,032 
+0,001 auf 0,039-+0,002 min und die Wasserpermeabilität von 
0,338 + 0,010 auf 0,452 + 0,017 an. Die Harnstoffpermeabilität erhöhte 
sich also um 37%, die Glycerinpermeabilität nur um 22% des Ausgangs- 
wertes; der Harnstofftyp der Pflanzen wurde also verstärkt. Die Ver- 
suche mit anhaltendem Schütteln ergaben, daß in der Reaktionsphase 
aber auch eine stärkere Erhöhung der Glycerin- als der Harnstoff- 
permeabilität (Abb. 13) oder eine gleich starke Permeationsförderung 
beider Stoffe (Abb. 12) möglich ist. 

Bei der schnellen Bodenaustrocknung hatte sich ebenfalls in der 
Reaktionsphase die Permeabilität für Harnstoff, Glycerin und Wasser 
erhöht (Abb. 8). Wie beim Schütteln war dabei der Harnstofftyp der 
Pflanzen erhalten geblieben. 

Nach dem Aufhören des Schüttelns erfolgte innerhalb von 20 Std 
die „Reaktivierung“. Die Harnstoffpermeabilität fiel innerhalb von 
10 Std auf 0,071 + 0,004 min”! ab und hatte nach weiteren 10 Std mit 
0,065 +0,003 min wieder ihre ursprüngliche Größe erreicht. Die 
Glycerin- und Wasserpermeabilität ließen 10 Std nach der Beendigung des 
Schüttelns noch keinen Rückgang ihrer Werte erkennen, waren aber 
10 Std später mit 0,032-+ 0,001 min”! bzw. 0,296 + 0,018 gleichfalls 
auf ihr Ausgangsniveau abgesunken. 

b) Versuche mit anhaltendem Schütteln. Bei unseren Versuchen mit 
einer Schütteldauer von 16 (Abb. 12) und 33 Tagen (Abb. 13) betrugen 
der Bodenwassergehalt 75% der Wasserkapazität, die Raumtemperatur 
20°C und die relative Luftfeuchte im ersten Fall 73% und im zweiten 
65%. 

In beiden Versuchsreihen trat zunächst die schon bei kurzfristigem 
Schütteln beobachtete Erhöhung der Harnstoff-, Glycerin- und Wasser- 
permeabilität ein. Während des fortdauernden Schüttelns erfolgte 
langsam ein Rückgang auf die Ausgangswerte. In allen Fällen erlauben 
die Permeabilitätsänderungen also eine deutliche Unterscheidung von 
Reaktions- und Restitutionsphase. Eine ,,Abhartung“, wie beim Dürre- 
effekt, tritt in Parallele zu den Viscositätsänderungen (Abb. 7) nicht ein. 
Wir sehen damit unsere Vermutung (S. 139) bestätigt, daß die Plasma- 
struktur beim Schütteleffekt eine geringere Störung erfährt und dadurch 
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zu einer hinsichtlich Intensität und Geschwindigkeit schwächeren 
Restitution angeregt wird als beim Dürreeffekt. 

Beim 16tagigen Schütteln (Abb. 12) wurde 2 Std nach dem Schüttel- 
beginn für die Harnstoffpermeabilität ein Anstieg vom Ausgangswert 
0,052 min auf 0,072 min, für die Glycerinpermeabilität vom Aus- 
gangswert 0,038 min auf 0,052 min! und für die Wasserpermeabilität 



































008, ¥ 
a ä 
& 4 07 
& Harnstoff 

gt 06 = 
N a 5 GF Kontrolle» 
S Ss 
= 403|-> G3 | N Was: a 
& got 02 A —¥ 
3 dort Bik Kontrolle 
S 
S oe 

0 § #0 [gel = 


t 
Abb. 12. Anhaltendes Schütteln (16 Tage). Glycerin-, Harnstoff- und Wasserpermeabilitat 
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Abb. 13. Anhaltendes Schütteln (33 Tage). Glycerin-, Harnstoff- und Wasserpermeabilitat 





vom Ausgangswert 0,155 auf 0,244 festgestellt. Damit hatte sich die 
Harnstoffpermeabilitat um 38%, die Glycerinpermeabilität um 37% des 
Ausgangswertes erhöht, d.h. Harnstoff und Glycerin waren ungefähr 
gleich stark in ihrem Durchtritt durch das Plasma beschleunigt worden 
(vgl. S. 145). Innerhalb von 8 Tagen wurde fiir Harnstoff und Wasser 
mit den Werten 0,053 min und 0,169 die Restitution erreicht. Die 
Glycerinpermeabilität lag nach 8 Tagen mit 0,050 min“ noch über dem 
Ausgangswert und sank auch während der folgenden 8 Tage noch nicht 
bis auf den Kontrollwert der ungeschüttelten Pflanzen von 0,039 min 
ab. An sich wäre denkbar, daß die Restitution der Lipoid-Eiweiß- 

















Viscosität und Permeabilität des Plasmas 147 


Struktur besondere Schwierigkeiten macht. Die Durchlässigkeit des 
Plasmas für Harnstoff und Wasser erwies sich bei Versuchsende bei den 
geschüttelten und den ungeschüttelten Pflanzen als gleich groß. 

Die Versuchsreihe mit 33tägiger Schütteldauer (Abb. 13) ergab 
nach den ersten 2 Std einen Anstieg der Harnstoffpermeabilität von 
0,049 + 0,002 min! Ausgangswert auf 0,075 + 0,008 min, der Gly- 
cerinpermeabilität von 0,039 +0,001 min Ausgangswert auf 0,062 + 
0,002 min und der Wasserpermeabilität von 0,172 + 0,012 Ausgangs- 
wert auf 0,288 + 0,037. Die Harnstoffpermeabilität war somit um 
53%, die Glycerinpermeabilität um 59% des Ausgangswertes erhöht 
worden. Diesmal war also der Harnstofftyp der Pflanzen in der Re- 
aktionsphase abgeschwächt worden (vgl. S.145). Eine Untersuchung 
nach 14 Tage langem Schütteln zeigte, daß die Harnstoffpermeabilität 
mit 0,052+ 0,002 min! und die Wasserpermeabilität mit 0,134 + 0,015 
bereits restituiert waren, während die Glycerinpermeabilität mit 0,052 + 
0,004 min”! noch über dem Ausgangswert lag. Nach 33 Tagen wurden 
für die Glycerinpermeabilität nur noch 0,049 + 0,005 min”! ermittelt. 
Der Kontrollwert ungeschüttelter Pflanzen betrug 0,038 +0,002 min". 
Die Durchlässigkeit des Plasmas für Harnstoff bzw. Wasser war zu die- 
sem Zeitpunkt bei den geschüttelten Pflanzen unverändert so groß wie 
bei den ungeschüttelten. 


Zusammenfassung 


1. Diirreeffekt. Bei schneller Bodenaustrocknung erfolgt in der 
Reaktions-(Austrocknungs-)phase eine Erniedrigung der Plasmaviscosität. 
Nach der Stabilisierung der Bodenfeuchte auf einem niederen Niveau 
wird die Restitutions-(Trocken-)phase deutlich, in welcher die Viscosität 
wieder ansteigt. Dabei erreicht sie in der Abhärtungsphase ein über dem 
Ausgangswert liegendes Gleichgewicht. Sie fällt auf den Ausgangswert 
zurück, wenn der Boden wieder optimal durchfeuchtet wird. Bei lang- 
samer Austrocknung des Bodens bleibt in der Reaktionsphase der Vis- 
cositätsabfall aus; die Restitutions- und Abhärtungsvorgänge sind die 
gleichen wie nach der schnellen Austrocknung. 


Harnstoff-, Wasser- und Glycerinpermeabilität werden in der Reak- 
tionsphase des schnellen Austrocknungsvorganges gefördert. Die beiden 
ersteren nehmen in der Restitutionsphase wieder ab und unterschreiten 
dabei in der Abhärtungsphase ihre Ausgangswerte. Dagegen steigt die 
Glycerinpermeabilität noch weiter an. Nach Wiederherstellung optimaler 
Wasserverhältnisse kehrt die Permeabilität für alle drei geprüften Stoffe 
in den Normalzustand zurück. 


Der osmotische Wert steigt in der Reaktionsphase an und hält während 
der Restitutions- und Abhärtungsphase sein erhöhtes Niveau. Wird der 
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Boden wieder optimal bewässert, fällt der osmotische Wert auf den 
Normalwert zuriick. 


2. Schiitteleffekt. Der Schütteleffekt äußert sich in Analogie zum 
Dürreeffekt in einer Verminderung der Plasmaviscosität sowie einer 
Erhöhung der Harnstoff-, Glycerin- und Wasserpermeabilität in der 
Reaktionsphase. Wird das Schiitteln nach dem Eintreten der Reaktion 
abgebrochen, so führteine ,, Reaktivierungs‘‘-Phase bald zu den urspriing- 
lichen Verhältnissen zurück. Bei fortdauerndem Schiitteln wird in der 
Restitutionsphase langsam eine Normalisierung erreicht. Eine Abhär- 
tungsphase fehlt. 

Der osmotische Wert zeigt keinen Schütteleffekt. 


3. Temperatureffekt. Der Temperatureffekt hat nur eine Reaktions- 
phase, keine Restitutions- und Abhartungsphase. 

Je nachdem, ob die Temperatur erhöht oder erniedrigt wird, nimmt 
die Plasmaviscosität ab oder zu. Gleichzeitig erfolgt eine Steigerung 
oder Verringerung der Harnstoff-, Glycerin- und Wasserpermeabilität. 
Der osmotische Wert wird herabgesetzt oder erhöht. 
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EIN BEITRAG ZUR PHYSIOLOGIE UND GENETIK 
DER GESCHLECHTSAUSPRAGUNG VON CANNABIS SATIVA 
Von 
DIETHARD KOHLER 


Mit 15 Textabbildungen 
(Eingegangen am 27. September 1960) 


Einleitung 

Man kennt eine groBe Zahl von genetischen und Umwelt-Faktoren, 
die bei den verschiedensten Pflanzenarten das Geschlecht beeinflussen, 
doch ist über ihre Wirkungsweise wenig bekannt. Als Beitrag zur Klä- 
rung dieser Frage wurde eine Untersuchung des Hanfes vorgenommen, 
der sich durch besonders starke genotypische und phänotypische Varia- 
bilität in geschlechtlicher Hinsicht auszeichnet. 

Im diöcischen Hanf ist wie in anderen Arten das eine Geschlecht 
für bestimmte Geschlechtsrealisatoren homozygot, das andere hetero- 
zygot. Die Realisatoren entscheiden nur darüber, welche der in jedem 
Fall vorhandenen Gene zur Ausbildung der Geschlechtsorgane (= AG- 
Komplex nach CoRRENS 1928) in Aktion treten. In diesem Sinne sind 
auch Umweltbedingungen, die das Geschlecht der Pflanzen zu verändern 
vermögen, als Realisatoren aufzufassen. 

Der Hanf besitzt einen Geschlechtsdimorphismus, der sich im Aufbau 
der Inflorescenz äußert. Er kommt durch die unterschiedliche Bevor- 
zugung der Achsen 2. und 3. Ordnung zustande (E1cHLER 1875). Beim 
Weibchen besteht die Achse 3. Ordnung nur aus einer Blüte in der 
Achsel eines Vorblattes, beim Männchen dagegen aus einem viele Blüten 
und Schuppenblätter tragenden Sympodium. Die Achse 2. Ordnung 
ist beim Weibchen groß und trägt viele Blätter, beim Männchen stellt 
sie nach dem 1. Knoten ihr Wachstum ein. Dadurch erscheint die weib- 
liche Influorescenz kolbig-gedrungen, die männliche locker-rispig. Der 
Habitus der Männchen wird von HOFFMANN (1947) als masculinisiert, 
der der Weibchen als feminisiert bezeichnet. Neben den Männchen und 
Weibchen treten sämtliche denkbaren Übergänge auf, als Extreme also 
masculinisierte Weibchen und feminisierte Männchen. Der erste Typ 
könnte z.B. durch geschlechtliche Variierung eines Männchens oder durch 
habituelle Variierung eines Weibchens entstanden sein, und zwar als 
Modifikation oder genetisch bedingte Variation. Diese Vieldeutigkeit 
jedes Typs ist Ursache für die Differenz der Hypothesen über die 
Geschlechtsbestimmung beim Hanf von Horrmann (1947) einerseits 
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und v. SENGBUSCH (1952) andererseits. Im Abschnitt Genetik wird ein 
verbessertes Bild der genetischen Zusammenhänge aller Geschlechts- 
formen entworfen. Dazu muß zunächst der Einfluß der Umwelt- 
bedingungen vor und während der Blüte auf die Geschlechtsausprägung 
beschrieben werden. Als wichtigster Faktor erwies sich die Photoperiode. 
Sie beeinflußt die Geschlechtsausprägung entsprechend der photoperiodi- 
schen Reaktion. Da der Hanf eine Anzahl unterschiedlich reagierender 
Rassen enthält, ist der Einfluß einer bestimmten Photoperiode auf 
verschiedene Rassen nicht einheitlich. Zu Beginn werden daher die 
Rassen in Hinblick auf ihre photoperiodische Reaktion charakterisiert. 

Abschließend wird versucht, alle geschlechtsrealisierenden Faktoren 
einheitlich zu betrachten und die Art der Verbindung zwischen Reali- 
satoren und AG-Komplex zu erschließen. 


Material und Methoden 
Folgendes Saatgut stand zur Verfügung: 

Schuh a red a N frühblühend = F 
Seme Canapa Carmagnola (italienischer Hanf) . . . . . . . . spätblühend = C 
Seme Canapa Pelozella (türkischer Hanf) . . . . . . . . . . spätblühend = P 
Tas Et 700 US TREE pepastpngalpl, cost, spätblühend = I 
4637 und 4650: Nachkommenschaften monöcischer Pflanzen 

V. BEB USCEE N EPA Opa rg a eae lg frühblühend = S 
Bernburger Einhäusiger ,,Hohenturm“ . . . . . . . . . . . frühblühend — B 


Die ersten 4 Sorten sind diôcisch. Der indische Hanf war offenbar stark hetero- 
zygot. Er unterscheidet sich vor allem durch die schmalere Blattform von den 
übrigen Sorten. Die anderen Sorten erschienen sehr einheitlich. Zwischen B und S 
war kein Unterschied festzustellen. 

Die Samen wurden vorgekeimt, die Keimlinge einzeln in Tépfen von 6—7 cm 
Durchmesser angezogen. Nur bei zwei Versuchen zur endonomen Rhythmik wurden 
mehrere Pflanzen gemeinsam in größere Töpfe gepflanzt. 

Soweit aus Versuchsgründen (Langtag oder Dauerlicht) notwendig, oder weil 
die schlechten Lichtverhältnisse im Gewächshaus im Winter es erforderten, wurden 
die Pflanzen unter Leuchtstoffröhren ‚‚weiß‘‘, manchmal mit Zumischung von 
»Warmton‘ (was jedoch wenig günstig ist) angezogen. Bei ‚‚Starklicht‘“ betrug die 
Leistungsaufnahme der Leuchtkörper 333—560 W pro bestrahlten m?. Die höchste 
Intensität wirkt über längere Zeit als Dauerlicht gegeben nur dann besonders 
entwicklungsbeschleunigend, wenn gleichzeitig sehr reichlich vor allem mit N ge- 
düngt wird. Die Lampen waren mit weißen oder silberfarbigen Reflektoren ver- 
sehen. Bei,,Schwachlicht“‘ hatten die Leuchtstoffröhren eine Leistungsaufnahme von 
65 W pro m?. Diese Intensität reicht als Dauerlicht gegeben zu langsamem Wachs- 
tum vollständig aus, wenn die Pflanzen im Starklicht einen guten Start bekommen 
hatten. Mehrtägiger Kurztag, dessen Lichtperiode von der gerade herrschenden 
Tageslänge abwich, wurde den Pflanzen im Keller des Instituts in einem gut wärme- 
isolierten Raum geboten, der mit Hilfe eines starken Ventilators Frischluft erhielt. 
Die Heizung erfolgte durch die Vorschaltgeräte der Leuchtstoffröhren (Zusatzheizung 
war nur bei starkem Frost notwendig), die Kühlung durch den Kontaktthermometer- 
gesteuerten Ventilator, aber nicht unter die Temperatur der Außenluft. Während 
der kühleren Jahreszeit blieb die Temperatur innerhalb eines Bereiches von 3° um 
18° konstant. Sie stieg im Sommer wie im Gewächshaus bis zu 35° an. 
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Bei Versuchen zur endogenen Rhythmik wurden die Pflanzen unter Dauerlicht 
gehalten und vor Beginn der Dunkelzeiten in Hartfaserkästen gebracht, in denen 
je 1 Leuchtstoffröhre zur gewünschten Zeit mit Hilfe einer Schaltuhr aus- und wieder 
eingeschaltet wurde. Da die Vorschaltgeräte außerhalb der Kästen angebracht 
waren, erübrigte sich eine besondere Kühlung dieser Kammern. 

Zur Korrelierung von vegetativer Entwicklung und Geschlechtsausprägung 
mußten Blattflächen bestimmt werden. Da genaue Messungen an den stark zer- 
teilten Blättern zu zeitraubend gewesen wären, wurde die Fläche jedes Blattes 
aus 3 schnell bestimmbaren Werten errechnet: der Länge und der Breite des Mittel- 
blättchens und der Zahl der Blättchen des Blattes. Jedes Blättchen ist angenähert 
ein Rhombos, die Multiplikation der gemessenen Diagonalen ergibt ein mit einem 
konstanten Faktor belastetes Flächenmaß für das Mittelblättchen. Da nur relative 
Werte interessieren, kann dieser Faktor vernachlässigt werden. Zur Blattfläche 
tragen ebenfalls die rhombischen Seitenblättchen bei. Ihre Fläche steht in einem 
bestimmten Verhältnis zur Fläche des Mittelblättchens, wenn man ihre Zahl be- 
rücksichtigt. Die Unterscheidung von 3-, 5- und 7-Blättchen-Blättern schien noch 
nicht fein genug, darum wurde unterschieden zwischen Blättern mit 1+2 oder 
3 Blättchen, 3 + 2 oder 5 Blättchen, 5 + 2 oder 7 Blattchen. Diese Unterscheidung 
dient zur Trennung der echten z.B. 5-Blättchen-Blätter von Blättern mit 3 größeren 
Blättchen und 2 Randblättchen, die je nicht mehr als !/, der Fläche des Mittel- 
blättchens besitzen. Entsprechend der Zahl der Blättchen muß das Längen-Breiten- 
Produkt des Mittelblättchens mit einem bestimmten Faktor multipliziert werden. 
Diese Faktoren wurden folgendermaßen festgelegt: Aus einem Bestand wurden 
willkürlich eine Anzahl Blätter entnommen und ihre sämtlichen Blättchen nach 
Länge und Breite gemessen. Die Längen-Breiten-Produkte je zweier entsprechender 
Seitenblättchen eines Blattes wurden dann in Beziehung zum Produkt seines 
Mittelblättchens gesetzt. Folgende Mittelwerte ergeben sich (Tabelle 1). 





























Tabelle 1 
Blättchenzahl. ........ 1 |1+2| 3 3+2|5 5+2|7 
Zahl der gemessenen Blätter . . 13 48 25 16 1 
Produkt des 
Mittelblättchens ...... 1 1 1 1 1 1 1 
benachbarten Blättchenpaares | — 1,13 | 1,16 | 1,37 | 1,50 | 1,60 
benachbarten Blättchenpaares | — — — 0,23 | 0,51 | 0,85 | 1,14 
benachbarten Blättchenpaares | — — — — — 0,16 | 0,40 
ee tee at mn 1 2,13 | 2,39 | 2,88 | 3,51 | 4,14 
ET nn us ee te 1 1,2 2,1 2,4 2,9 35 | 4,1 


Die Zahlen der letzten Zeile vorstehender Tabelle stellen die Faktoren dar, 
mit denen das Langen-Breiten-Produkt des Mittelblättchens multipliziert werden 
muß, um die relative Fläche des Blattes zu errechnen. 1 + 2 Blätter treten sehr 
selten auf, ebenso echte 7-Blättchen-Blätter. Der Fehler, der sich aus der Un- 
genauigkeit der betreffenden Rechenfaktoren ergibt, ist daher bedeutungslos. 


Experimenteller Teil 
1. Die photoperiodische Reaktion des Hanfes 
Der Hanf gehört zu den Kurztagspflanzen, da er um so schneller 


zur Blüte kommt, je kürzer der Tag ist. Er besitzt qualitative Kurz- 
tagsrassen mit einer oberen kritischen Tageslänge und quantitative, die 
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auch im Dauerlicht noch zur Bliite kommen. Die 6 untersuchten Sorten 
blühen bei gleichzeitiger Aussaat und unter gleichen Bedingungen stets 
(d.h. wenn der Tag nicht wesentlich kürzer als 12 Std ist) in folgender 
Reihenfolge auf: 
F 
B ¢ gleichzeitig —C—P—I 
S 
Als Beispiel siehe die Abb. 1 bei KÔHLER (1960). Eine frühe Sorte 
erhält also unter gleichen Bedingungen einen stärkeren Blühimpuls als 
eine spätere. 
Der Pelozellahanf und der indische Hanf sind qualitative Kurztags- 
pflanzen, sie blühen bei uns erst im Spätsommer oder Herbst, wenn der 
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Abb. 1. Blühtermine der Weibchen der Sorte Pelozella nach Aussaat im Abstand von 
10 Wochen (23. II. und 4.V). Ein Teil der früh ausgesäten Pflanzen blühte, bevor der 
natürliche Tag die kritische Länge überschritten hatte. Ordinate: Aufblühende Pflanzen/Tag 


Tag eine bestimmte Länge unterschritten hat. Sät man Pelozellahanf 
zu Beginn und am Ende des Frühjahrs aus, so kommen die Pflanzen 
beider Aussaaten doch zur gleichen Zeit Ende des Sommers zur Blüte, 
soweit die früh ausgesäten nicht bereits im Frühjahrskurztag einen aus- 
reichenden Blühimpuls erhalten hatten (Abb. 1). Ein gerade unter- 
schwelliger Blühimpuls, wie ihn die früh ausgesäten spätblühenden 
Pflanzen gehabt haben müssen, bleibt also in überkritischer Tageslänge 
völlig unwirksam. Hieraus und aus der Tatsache, daß genetisch frühe 
Pflanzen unter gleichen Bedingungen einen stärkeren Blühimpuls erhalten 
als spätere, folgt, daß der qualitative vom quantitativen Kurztagshanf 
sehr schnell durch steigende Tageslänge zu trennen sein muß. 
Schurig- und Pelozellahanf wurden am 14.2. ausgesät und im 
natürlichen Tag gehalten. Ab. 27. 2. erhielten sie 16 Std-Tag, ab 13. 3. 
18 Std-Tag, ab 20.3. 20 Std-Tag und ab 3.4. Dauerlicht. Die Blüh- 
termine zeigt die Abb. 2. Sämtliche Schurig-Hänfe blühten im Dauer- 
licht, aber von den Pelozellapflanzen hatte keine einzige im anfänglichen 
Kurztag einen ausreichenden Blühimpuls erhalten. Sie bedurften einer 
besonderen Blühinduktion im 11- oder 16stündigen Kurztag (s. die 
Bezeichnung an den Kurven). Der jeweilige Kurztagsbeginn ist durch 








DIETHARD KOHLER: 


154 
den Fußpunkt der Kurven gekennzeichnet. Die im Dauerlicht verblie- 
benen Pelozellapflanzen blieben bis Versuchsende im September vegetativ. 
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Abb. 2. Prozentsätze blühender Pflanzen von Schurig- (F) und Pelozellahanf (P). Erklärung 
im Text. Die Zahlen am Ende der Kurven geben die Zahl der Pflanzen in den Gruppen an 


2. Die Summation unterschwelliger Kurztagsreize 
Der im Dauerlicht bis zu vollständiger Blühreife angezogene Pelo- 
zellahanf erhält erst durch mindestens 8 Kurztage mit 12stündiger 





Abb. 3. Stärke des Blühimpulses in Abhängigkeit von der Zahl der Kurztage. Die beiden 
linken Männchen hatten 8, die mittleren 11, die rechten 14 Kurztage erhalten 


Dunkelzeit, die ohne Unterbrechung aufeinanderfolgen, einen gerade 
erkennbaren Blühimpuls (Abb. 3). Bei ihm wie bei jeder anderen Kurz- 
tagspflanze, die mehr als einen Kurztag braucht, um blühen zu können, 
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müssen sich die unterschwelligen Blühimpulse einzelner Kurztage zu 
einem Gesamtimpuls addieren. Sie summieren sich (wie Carr 1955 
gezeigt hat) auch dann noch, wenn zwischen die Kurztage Tage ohne 
Dunkelzeit eingeschaltet werden. Beim Hanf kann man die Stärke des 
photoperiodischen Reizes durch einen Bruch ausdrücken, der im Zähler 
die Zahl der Kurztage, im Nenner die Zahl der Tage des Cyclus insgesamt 
enthält. 

Pelozellahanf erhielt 8 Tage nach der Aussaat gruppenweise folgende 
Behandlung (K = 12 Std-Kurztag, L = Dauerlichttag; Tag = 24 Std): 


1K+1L 1K+2L 1K+3L 1K+5L 1K+8L 
1K+12L 2K+5L -2K+12L 
der photoperiodische Reizwert ist demnach: 
Ve: {lei Me Moses | Ah ove 
In Abb. 4 sind die Prozentsätze blühender Weibchen am 50. und 


59. Tag nach dem 1. Kurztag über dem Logarithmus der Reizwerte ein- 
getragen. Vom 61. Tag ab wurde „, 


Dauerkurzt. ben, das Ge- % 
auerkurztag gegeben, um das Ge % we 
20 





schlecht der noch nicht blühenden 
Pflanzen feststellen zu können. Die 
Werte liegen ungefähr auf einer 
Geraden. Das bedeutet, daß auch der 
mittlere Blühtermin vom log des 
photoperiodischen Reizwertes linear 
abhängig sein muß. 7 


99 +7) 
Dieses Darstellungsverfahren hat den 4 a 
großen Vorzug, daß es ohne Mittelwerte 
auskommt. Mittelwerte müssen aus sämt- 0 
lichen Werten gebildet werden. Das Ab- WW VW ANG. % 
warten der Blühtermine aller Pflanzen photoperiod. Reizwert 
in den Gruppen mit dem schwächsten Abb. 4. Prozentsätze blühender Pelo- 


on it zellaweibchen in Abhängigkeit vom 
Blühimpuls hätte aber den Abschluß des Sjünreizwert am 50. und 59. Tag nach 
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Versuchs noch um Monate verzögert. dem 1. Kurztag. Die Abszisse ist log- 
R i arithmisch, die Ordinate nach dem 
Der Versuch zeigt, daß sich noch Gaußschen Integral geteilt 


Kurztagsreize summieren, die im 

Abstand von über einer Woche aufeinander folgen. Darüber hinaus 
zeigt ein Vergleich der Werte am 50. und 59. Tag, daß für den gleichen 
Blühimpuls um so weniger Kurztage erforderlich sind, je mehr Dauer- 
lichttage dazwischen geschaltet sind. In Abb. 4 ist neben den Punkten 
jeweils die Zahl der dunklen Nächte, die die Pflanzen bisher erhalten 
hatten, vermerkt. Um 30% der Weibchen blühen zu lassen, genügten 
der Gruppe 1 K +5 L 10 Kurztage; die Gruppe 1 K+1 L benötigte 
dazu 25 Kurztage. 
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Ein völlig entsprechendes Ergebnis hatte Carr bei Chenopodium 


amaranticolor erzielt, 
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aber — wohl unter dem Eindruck anderer 
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3. Photoperiodismus und endonome Rhythmik 


Die Tatsache, daB sich die Reize einzelner durch mehrere Tage 
Dauerlicht getrennter Dunkelzeiten noch blühfördernd auswirken, 
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erlaubt eine Nachprüfung der Theorie von BÜNNING (1946) über den 
Zusammenhang zwischen photoperiodischer Reaktion und endonomer 
Rhythmik. Dazu wurden Pflanzen stets gleichen Rhythmen von Licht 
und Dunkel ausgesetzt und ihre Blühtermine festgestellt. Drei Versuche 
wurden angestellt (Tabelle 2). 

Die Dunkelperioden dauerten einheitlich 9 Std. Trägt man die pro- 
zentualen Anteile der blühenden Pflanzen, jeweils auf die in den Gruppen 
enthaltenen Männchen oder Weibchen bezogen, an bestimmten Tagen 
als Funktion der Cycluslänge auf, dann stellt man fest, daß bestimmte 
Cycluslängen gegenüber anderen deutlich blühfördernd gewirkt hatten. 
Im 1. Versuch lag der Gipfel zwischen 21 und 24 Std, im 2. zwischen 























Tabelle 2 
Sorte Aussaat 1. nr Lichtdauer Cycluslängen | Abb. 
1. Carmagnola | 13. 6. 05.4, 9, 12,15... bis 30 Std | 18—39 Std 5 
2. Pelozella....}-15.: 1. |, 28. 1. |,24,27... bis 51 Std | 33—60 Std 6 
3. Carmagnola | 27. 10. 9.12. | 63, 66... bis 99 Std | 72—108Std| 7 


42 und 45 Std und im 3. bei über 80 und über 100 Std. (Im 3. Versuch 
war die Rhythmik nur bei den Männchen deutlich.) Gipfel traten also bei 
Cyclenlängen von ganzzahlig Vielfachen von etwa 21 Std auf. Demnach 
sind die Gipfel des 3. Versuchs als 4. und 5. Gipfel anzusprechen. 

Die Versuche zeigen, daß Phasen, in denen Dunkelheit stark blüh- 
fördernd wirkt (= skotophile Phasen) mit andern, in denen es relativ 
hemmend wirkt, abwechseln, und daß gleiche Phasen in Abständen von 
etwas weniger als 24 Std, also in angenähertem Tagesrhythmus auf- 
einander folgen. Besonders hervorzuheben ist, daß mehr als 2 solcher 
Cyclen der endonomen Rhythmik nachweisbar sind. 


Durch diese Versuche wird das Ergebnis des vorigen Abschnitts bestätigt, 
daß Dunkelzeiten um so stärker blühfördernd wirken, je länger die zwischen- 
geschaltete Lichtzeit ist. Im 2. Versuch blühten z.B. am 17.4. nach insgesamt 
32 bis 34 Dunkelperioden in einer Cycluslänge von 57—60 Std 59% der Weibchen, 
während nach der gleichen Cycluszahl in einer Cycluslänge von 42—45 Std am 
28.3. nur 37% der Weibchen blühten. 


4. Tageslänge und vegetative Entwicklung 

Die Kotyledonen und Primärblätter des Hanfes sind ungeteilt, die 
Folgeblätter werden in zunehmendem Maße fingerförmig geteilt. Zu- 
nächst entstehen 3-, dann 5- und schließlich 7-fingerige Blätter. Die 
Aufteilung der Blätter wird begleitet von einer zunehmenden Ver- 
schmälerung der Teilblattchen, deren Ränder immer stärker gezähnt 
werden. Das Maximum der Blattfläche liegt an der Basis der Blüten- 
region. In dieser nimmt die Blattfläche von unten nach oben ab. 

Planta, Bd. 56 11 
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ScHAFFNER (1926/28) beobachtete, daß blühende Pflanzen, die aus 
Kurztag in Dauerlicht übertragen worden waren, an ihrer Spitze neue 
Blatter ausbildeten, die primarblattartig, aber sehr groB waren. Da mit 
diesen ,,Primarblattern 2. Art‘ auf der Pflanze ein vollständiger 2. Ent- 
wicklungscyclus begann, nannte SCHAFFNER die Pflanzen ,,rejuvenated“. 
Mit der Verjüngung stellten die Pflanzen das Blühen ein, sie mußten 
erst wieder in Kurztag übertragen werden, um eine weitere Blühperiode 
zu erleben; demnach handelte es sich um qualitative Kurztagspflanzen. 
SCHAFFNER erzielte 4 Blühperioden und Verjüngungen an denselben 
Pflanzen; damit gelang ihm wohl als erstem die Umwandlung einer 
hapaxanthen Pflanze zur pollacanthen. 

Die Verjüngung wurde mit folgendem Ergebnis eingehender unter- 
sucht (vgl. KOHLER 1958a): 

1. Die ansteigende Blattfolge (zunehmende Teilung und Vergrößerung der 
Blätter) erreicht bei qualitativen Kurztagspflanzen in überkritischer Tageslänge 
einen Endwert; die Pflanzen bilden dann ständig gleiche Blätter aus. 

2. Nach Beginn der Blüte (bei qualitativen Kurztagpflanzen also nur im Kurz- 
tag) findet eine Umstimmung des Spitzenmeristems statt, es legt in sehr schneller 
Folge zunehmend einfachere Blätter an, die letzten sind ungeteilt. 

3. Während der Blüte werden die noch vor und nach Beginn der Blüte angelegten 
Blätter nicht mehr voll entfaltet, sie bleiben um so kleiner, je jünger sie sind. Die 
letzten Blätter einer Pflanze, die in der blühinduzierenden Tageslänge oder einer 
kürzeren verblieb, sind nur millimetergroß. Die Baustoffe werden nur noch zur 
Ausbildung der Reproduktionsorgane verwendet. Mangels Assimilationsfläche 
stirbt die Pflanze nach der Blüte oder Fruchtreife ab. 

4. Wird die Tageslänge nach Beginn der Blüte ausreichend erhöht, dann 
wachsen die noch wachstumsfähigen, schon formdeterminierten Blätter heran. 
Auf diese Weise erlangen die letzten, während der Blüte ungeteilt angelegten Blätter 
eine Größe, die das Vielfache der normalen Primärblattgröße betragen kann. 

5. Durch die Verlängerung des Tages scheint gleichzeitig die Blühintensität 
verringert, da im Bereich ungeteilter Blätter (Primärblätter zweiter Art) relativ 
wenige Blüten angelegt sind. Dies beruht einmal darauf, daß in dieser Region 
keine Achselsprosse mehr angelegt wurden, andererseits darauf, daß sich die 
Blüten im Bereich der jetzt vergrößerten Blätter durch Internodienstreckung 
weiter voneinander entfernten. 

6. Frühe und späte Typen lassen sich gleich gut verjüngen. Das Leben der 
frühen wird jedoch, verglichen mit von Anfang an in der verjüngenden Tageslänge 
aufgewachsenen Pflanzen, nicht wesentlich verlängert. 


Für die Fragestellung dieser Arbeit haben die vorstehenden Punkte 
folgende Bedeutung: Als Folge der Induktion tritt eine Umstimmung 
des Spitzenmeristems ein. Es legt einen vollständigen Blütenstand mit 
Blüten und vegetativen Organen an (Bereicherungszweige) und stellt 
dann seine Tätigkeit ein. Ist der Blütenstand fertig determiniert, was 
offenbar in wenigen Tagen geschieht, dann können nachträgliche Ver- 
änderungen der Tageslänge nur noch quantitativen Einfluß auf die Ent- 
faltung der angelegten Organe nehmen. Längerer Tag nach Beginn der 
Blüte bewirkt eine Vergrößerung der Blätter und Internodien, aber 
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zunächst noch keine Neuanlage von Organen. Das macht verständlich, 
warum die Verjiingung bei qualitativen und quantitativen Kurztags- 
pflanzen ganz gleich vor sich geht. 

Verjiingte Pflanzen sind im Aufbau den Männchen ähnlich. Sie sind 
identisch mit den „lockeren“ Typen v. Senepuscus (vgl. Abschnitt 
Genetik). 

5. Licht und Geschlechtsausprägung 

Die beschriebenen Wirkungen des Lichtes, insbesondere der Photo- 
periode, auf die Wuchsform und die Intensität der Reproduktion lassen 
eine entsprechende Beeinflussung der Geschlechtsausprägung erwarten. 
Soweit bisher bekannt, sind Weibchen in dieser Hinsicht am wenigsten 
modifizierbar. Männchen sind seit den Untersuchungen ScHAFFNERS 
(1921/23/31) als sehr labil bekannt. Wachsen sie in einer Tageslänge 
auf, die viel kürzer als die Normaltageslänge ist — worunter die Tages- 
länge verstanden werden soll, die während der Vegetationsperiode der 
betreffenden Sorte in deren Heimat herrscht — dann bilden die Männ- 
chen intersexe und weibliche Blüten aus. Einheimische Sorten sind also 
rein weiblich, wenn man sie im Winter im Gewächshaus ohne Zusatz- 
licht anzieht. Entsprechendes gilt auch für monôcische Sorten. Während 
sie im Sommer im Freiland fast nur Monöcisten enthalten, entstehen im 
Winter im Gewächshaus nahezu ausnahmslos Weibchen (HUHNKE, 
JORDAN, NEUER und v. SENGBUSCH (1951). Diese Weibchen unter- 
scheiden sich von unter gleichen Bedingungen aufgewachsenen Weibchen 
diôcischer Sorten mit gleicher photoperiodischer Reaktion nicht. Dagegen 
sind die Weibchen, die an Stelle von Männchen aus Saatgut diöcischer 
Sorten entstanden sind, meist noch deutlich am (zwar verweiblichten) 
männlichen Habitus von echten Weibchen zu unterscheiden. 

Nach Bortuwick und ScuLLy (1954) entstehen aus ,,Weibchensaat“, 
die aus Selbstung von Subgynöcisten gewonnen wurde, um so mehr 
Monöeisten, in je kürzeren Tag die Pflanzen nach Anzucht im Langtag 
gebracht werden. Dies braucht kein Widerspruch zur zitierten Fest- 
stellung zu sein, daß Kurztag verweiblicht. Man muß berücksichtigen, 
daß diese Autoren eine Hanfrasse verwendeten, die sich photoperiodisch 
ganz anders verhielt; es ist eine qualitative Kurztagrasse, die etwa unserer 
Pelozella gleicht. Wie wichtig die photoperiodische Reaktion für die 
Geschlechtsausprägung ist, kann an folgendem Beispiel gezeigt werden, 
das nicht näher ausgeführt werden soll: Bei Anzucht von Pelozella- 
und Schurig-Hanf im 14 Std-Tag trugen fast sämtliche Männchen des 
Schurig-Hanfes weibliche oder intersexe Blüten, von den später auf- 
blühenden Männchen der Pelozella kein einziges! 

Ein erster Versuch über die Abhängigkeit der Geschlechtsausprägung 
der Monöeisten von der Photoperiode wurde folgendermaßen ausgeführt: 
Monöeisten wurden ab 16. XII. im Dauerlicht in 7er-Töpfen angezogen. 

11* 
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Vom 13. II. an kamen alle Pflanzen (bis auf eine Kontrollgruppe von 
10 Pflanzen) in 12stündigen Kurztag und blieben dort 1, 2, 3, 5, 7 usw. 
Tage; anschließend wurden sie wieder in Dauerlicht übertragen. An drei 
Terminen wurden die stäubenden männlichen Blüten an der Hauptachse 
gezählt. Die 3 Kurven der Abb. 8 verbinden die Summen der bis zu den 
drei angegebenen Terminen insgesamt geöffneten männlichen Blüten. 


Sieht man zunächst von den ersten drei Punkten der Kurven ab, 
dann scheint die Länge der Kurztagbehandlung für die Geschlechtsaus- 
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Abb. 8. Die Abhängigkeit der Geschlechtsausprägung bei frühen Monöcisten von der Zahl 
der Kurztage nach Anzucht im Dauerlicht. (Anmerkung bei der Korrektur: Die Kurven- 
punkte mit Ordinatenwerten > 8 sind versehentlich um 2 Einheiten zu niedrig eingezeichnet) 


prägung nahezu gleichgültig gewesen zu sein. Die (wie später bewiesen 
wird, reproduzierbare) Abnahme der Zahl der männlichen Blüten mit 
steigenden Zahlen von Kurztagen fält kaum ins Gewicht. Wenn die 
Geschlechtsausprägung also überhaupt stärker variabel ist, dann kann 
sie fast nur von der Photoperiode abhängig sein, die vor Beginn der 
Blüte herrschte. 

Daß in den Gruppen mit 0—2 Kurztagen so viel weniger männliche 
Blüten stäubten, beruht zu einem Teil darauf, daß ohne den induktiven 
Kurztag das Aufblühen langsam und ungleichmäßig erfolgte (neben den 
Punkten am aufsteigenden Ast der Kurve ist jeweils die Zahl der stäu- 
benden Pflanzen vermerkt). Ob sich der vordere Ast der Kurve bei 
Zählung an späteren Terminen noch der Höhe der anderen Werte an- 
geglichen hätte, konnte nicht festgestellt werden, da der Versuch abge- 
brochen werden mußte. Es ist aber aus später zu besprechenden Gründen 
unwahrscheinlich. 
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Das Ergebnis der Unabhängigkeit der Geschlechtsausprägung von 
der nach der Blühauslösung herrschenden Tageslänge steht in voller Über- 
einstimmung zur Folgerung des vorigen Abschnitts, daß während der In- 
duktion in kurzer Zeit ein fertiger Blütenstand gebildet wird, dessen An- 
lagen durch die Nachbehandlung qualitativ nicht mehr verändert werden. 

Zur Überprüfung der erschlossenen Wirkung der präinduktiven 
Tageslänge und gleichzeitig zur Untersuchung, wieweit der Tageslängen- 
effekt auf die Geschlechtsausprägung ein Lichtmengeneffekt ist, wurde 
der folgende Versuch durchgeführt: 

Nachbau der Sorte Bernburger Einhäusiger wurde ab 6. XI. unter 
Dauerlicht herangezogen. Am 26. XI. kamen die Pflanzen in drei ver- 
schiedene Lichtbedingungen: 

D = Dauerlicht, ,,Starklicht“ 
S = Dauerlicht, ,,Schwachlicht“‘ 
K = 13stündiger Kurztag, Starklicht 

Am 17. XII. und am 8. I. wurden aus jeder Bedingung jeweils ein 
Drittel der Pflanzen in die eine, ein Drittel in die andere abweichende 
Bedingung übertragen, während das letzte Drittel weiterhin in der bis- 
herigen Beleuchtung verblieb. Insgesamt entstanden so 27 Gruppen 
mit je 9 (8) Pflanzen, die nach ihrer Behandlung bezeichnet wurden: 
KDS ist die Gruppe, die zuerst Kurztag, ab 17. XII. Dauerstarklicht 
und ab 8. I. Dauerschwachlicht erhielt. Während und am Ende dieser 
9 Wochen wurden laufend die Blüten an der Hauptachse registriert. 
Sobald die Primärblätter einer Pflanze während des Versuchs vergilbten, 
wurde diese Pflanze in einen größeren Topf (10 cm Durchmesser) um- 
gesetzt. Nach dem 29. I. wurden die Pflanzen zur Blattmessung ent- 
blättert. 

Die Geschlechtsausprägung wird ähnlich beurteilt wie der Monöcie- 
grad (KOHLER 1958b). Jeder Blütenort (je einer links und rechts neben 
jeder Blattachsel an der Hauptachse) erhält den Wert 1, wenn er von 
mindestens einer männlichen Blüte besetzt ist, !/,, wenn er eine intersexe 
Blüte trägt, 0 mit weiblicher Blüte. Die Werte gleicher Blütenörter 
der Pflanzen einer Gruppe werden addiert und diese Summen wiederum 
von den untersten Knoten angefangen addiert. Jede Gruppe hat, wenn 
man die Summen gegen die Blattachseln aufträgt, eine bestimmte 
Summenkurve, die über die Verteilung der Blüten Auskunft gibt. 


Da nicht vorhandene und weiblich besetzte Blütenörter gleich (mit 0) 
beurteilt werden, ist die Summierung wegen der Streuung der Gesamt- 
blattzahl innerhalb der Gruppe nur dann korrekt, wenn sicher beurteilt 
werden kann, daß in den oberen vorhandenen Blattachseln keine männ- 
lichen Blüten mehr ausgebildet werden; das ist erst dann der Fall, wenn 
dort einige normale weibliche Blüten gebildet sind. In den Gruppen, die 
keinen Kurztag erhalten hatten, war bei Versuchsende erst ein Teil der 
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Pflanzen soweit erblüht, daß das Geschlecht der Blüten in den obersten 
Blattachseln beobachtet werden konnte. In der folgenden Zusammen- 
stellung (Tabelle 3) der Gesamtzahlen männlich besetzter Blütenörter 
fehlen die Gruppen SSS bis DDD daher. 


Tabelle 3. Zahl der Blütenörter an der Hauptachse mit männlichen Blüten 
(Summe von je 9 Pflanzen) 























nl Kurztag Schwaches Dauerlicht | Starkes Dauerlicht 
1. Periode Kl S1 D1 
2. Periode K2 $2 D2 K2 S2 D2 K2 S2 D2 
3. Periode 
K3 7,5 18 43 72,5 | 136 171 162 220 | 191,5 
83 4 10,5 18,5 91,5 145,5 
D3 0 0 12,5 | 109,5 175,5 




















Aus der Tabelle 3 läßt sich folgendes ablesen: Für den Blüherfolg 
ausschlaggebend ist die Beleuchtung in den 3 Wochen der ersten Be- 
handlungsperiode. Die Pflanzen im anfänglichen Kurztag (K1) haben 
durchweg niedrigere Werte als im Dauerlicht. Schwachlicht (S1) hat 
eine geringere Wirkung als Starklicht (D1). Sie liegt etwa intermediär 
zwischen der Kurtag- und Starklichtwirkung. Demnach ist zumindest 
ein Teil der Kurztagswirkung eine Folge der kleineren Lichtmenge. Der 
Lichtgenuß in der zweiten und dritten Periode spielt eine relativ so 
geringe Rolle, daß sich nur in einem Fall eine Überschneidung der drei 
Hauptgruppen mit gleicher Erstbehandlung ergibt (SDK liegt höher 
als DKK). Langtagsnachbehandlung im Anschluß an die erste Kurz- 
tagsbehandlung bewirkt wie im vorigen Versuch eine Zunahme der Zahl 
der Blütenörter mit männlichen Blüten (vgl. unter K 1 alle 3 Zeilen von 
links nach rechts, und unter S1 die linke Kolumne). Dies scheint nicht 
mehr zu gelten, wenn in der ersten Behandlungszeit Stark-Dauerlicht 
gegeben wurde (unter D1 linke Kolumne). In diesem Fall war die Wir- 
kung der auf den Kurztag folgenden Behandlung einheitlich. 


Diese Ergebnisse sollen nun mit den Ergebnissen der Blattflächen- 
messungen an denselben Pflanzen verglichen werden. 


6. Geschlechtsausprägung in Abhängigkeit von der vorherigen vegetativen 
Entwicklung 

Mit Hilfe der im Abschnitt Methode errechneten Faktoren wurde die 

Fläche sämtlicher Blätter der Pflanzen des eben beschriebenen Versuchs 

ausgerechnet. Zur Mittelwertbildung innerhalb der Gruppen werden 

Blätter mit gleicher Insertionsziffer zusammengefaßt. Wenn die Blätter 

an unteren Knoten schon abgeworfen waren, wurde die Flächensumme 


Geschlechtsausprägung von Cannabis sativa 163 


durch die Zahl der tatsächlich vorhandenen Blatter geteilt. Da Primär- 
blätter fast durchweg fehlten und auch das nächste Blattpaar in manchen 
Gruppen zur Zeit der Messung schon abgeworfen worden war, wurden 
diese beiden Blattpaare überhaupt nicht berücksichtigt. An der Sproß- 
spitze — im Gegensatz zur Basis — wurde die Flächensumme nicht auf 
die Zahl der vorhandenen Blätter, sondern auf die Zahl der Pflanzen 
in dieser Gruppe bezogen. Dies sollte die Variabilität der Blattzahl 
berücksichtigen. Hatten mehr als die Hälfte der Pflanzen einer Gruppe 
gar keine Blätter mit einer bestimmten hohen Insertionszahl mehr ge- 
bildet, so wurde auch die Fläche der wenigen vorhandenen Blätter nicht 
mehr gewertet. Die Mittelwerte der Blattflächen jeder Insertion wurden 
addiert und geben die durchschnittliche Gesamtblattfläche der Gruppe. 
Diese Flächen sind in der folgenden Zusammenstellung (Tabelle 4) so wie 
die Blütensummen auf §S. 162 angeordnet. Die in runde Klammern 
gesetzten Zahlen bezeichnen die Nummer des obersten gewerteten Blattes. 


Tabelle 4. Gesamtfläche und Zahl der gewerteten Blätter (in Klammern) 




















1. Periode Kl S1 D1 
2. Periode K2 S2 D2 K2 S2 D2 K2 S2 D2 
3. Periode 
K3 1097 | 1590 | 3472 | 2230 | 4131 | 5522 | 4141 | 6318 | 7498 
(15) | (19) | (27) | (18) | (23) | (26) | (23) | (26) | (24) 
S 3 1499 | 2779 | 3619 | 2863 | 8138 | 6408 | 4059 — 9107 
(16) | (18) | (20) | (20) | (19) | (18) | (24) (23) 
D3 1268 | 1874 | 3395 | 3052 | 3851 | 5934 | 4051 — — 
(16) | (14) | (18) | (20) | (14) | (18) | (23) 




















Setzt man nun die Zahlen männlich besetzter Blütenôrter zu den 
Flächensummen in Beziehung, so ergibt sich folgendes: 

1. Es besteht eine geradlinige Korrelation zwischen der Zahl der 
männlich besetzten Blütenörter an der Hauptachse und dem Logarithmus 
der Blattfläche bei allen Gruppen, die nach Kurztag nicht mehr in 
Dauerlicht übertragen worden waren (Abb. 9). Der Verlauf der Geraden 
lehrt, daß zur Ausbildung männlicher Blüten vorher (!) eine bestimmte 
Mindestblattfläche überschritten sein muß. 

2. Die Blattfläche ist im gleichen Sinn wie die Zahl der männlich 
besetzten Blütenörter abhängig von der Nachbehandlung. Sie nimmt 
in der Reihenfolge Kurztag, schwaches, starkes Dauerlicht zu. 

3. Eine Differenz zwischen der Wirkung des Lichtes auf die Zahl 
der männlichen Blüten und die Blattfläche scheint darin zu bestehen, 
daß die Blattflächen der Gruppen K1 D2 zum Teil auch K1 S2 höher 
liegen als die der Gruppen S1K2, während es bezüglich der Blüten 
umgekehrt ist. Diese Abweichung beruht auf der Verjüngung der 
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Pflanzen im Langtag nach 
+00K anfänglichem Kurztag. 
Wie im Abschnitt 4 er- 
klärt, wird als Folge des 
Kurztags in kurzer Zeit 
ein vollständiger Blüten- 
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besonders deutlich beim 
Vergleich der Summen- 
kurven der Blattfläche 
und der männlichen 
Blüten (Abb. 10). Wäh- 
rend die Flächensummen- 
kurve der unverjüngten 
Gruppe KKK kontinuier- 
lich ansteigt, ebenso wie 
die Kurven der verjiing- 
ten Pflanzen KDK, KDS 
und KDD, wobei sie 
natürlich eine sehr un- 
terschiedliche Höhe er- 
reichen, zeigen die Blüten- 
summenkurven der ver- 
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Abb. 10. Summenkurven von Blattflächen (oben) und (wenn nicht sehr früh- 
männlich besetzten Blütenörtern (unten) über aus a in 
der Insertionshöhe = Blattnr. zeitig ein neuer Blüh- 
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impuls gesetzt worden war wie bei KDK), und daB erst die nach der 
Verjüngung entstandenen Blütenörter wieder entsprechend der vor- 
ausgegangenen Tageslänge besetzt werden. 

Eine verjüngte Pflanze aus der Gruppe KDK zeigt die Abb. 11. Die 
Pflanze hat an der Hauptachse nur wenige männliche Blüten angelegt, 





a b 


Abb. 11a u. b. a Ein verjüngter Monöecist. b Ein Teil derselben Pflanze stärker vergrößert. 

Man erkennt die Narben der weiblichen Blüten. Im Bereich der gestreckten Internodien 

tragen die Seitensprosse viele männliche Blüten. An der Hauptachse sind nur an zwei 
Knoten männliche Blüten vorhanden 


dafür aber an den Seitenachsen ziemlich viele. Die Achselsprosse begin- 
nen nämlich ihr Wachstum während der ersten Kurztagbehandlung, 
wenn das Spitzenmeristem umgestimmt wird, wachsen während des 
folgenden Langtages heran und werden durch den anschließenden zweiten 
Kurztag zur Anlegung männlicher Blüten veranlaßt. 

Das Hauptergebnis des beschriebenen Versuches ist die völlige Über- 
einstimmung zwischen der Beblätterung und der Geschlechtsausprägung. 
Es dürfte kaum zu bezweifeln sein, daß ein kausaler Zusammenhang 
besteht. Bemerkenswert ist noch, daß die Wirkung der Tageslänge auf 
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die Blattfläche und als deren Folge auf die Blüte wenigstens großenteils 
eine Lichtmengenwirkung ist, wie sich aus dem Vergleich der Wirkung 
schwachen und starken Dauerlichts ergibt. Sie unterscheidet sich also 
ganz wesentlich von der blühinduzierenden Wirkung der Tageslänge, 
bei der diese Komponente keine große Rolle spielen soll. 


Über diesen indirekten Haupteffekt der Tageslänge auf die Blüten- 
bildung hinaus ergeben sich aber auch Hinweise für eine direkte Tages- 
längenwirkung auf das Geschlecht, und zwar eine männlichkeitsfördernde 
Tendenz des Kurztags (bzw. -hemmende des Langtags), wie sie von 
BORTHWICK und ScuLLy (1954) beobachtet wurde. 


Schon anläßlich des in Abschnitt 5 anfangs beschriebenen Versuches war be- 
zweifelt worden, daß die Zahl der männlichen Blüten bei fehlender oder ganz 
kurzer Kurztagsbehandlung die entsprechende Zahl der stärker induzierten Pflanzen 
erreicht. In diesem Versuch finden sich weniger männliche Blüten bei den Pflanzen, 
die in der verjüngenden Tageslänge verblieben als bei denen, die wieder in Kurztag 
übertragen worden waren (s. die Zahlen in den Kolumnen unter K1 D2 oder 
K1S2 in der Tabelle 3 S. 162). 

Einen weiteren Anhaltspunkt geben die aus genannten Gründen hier nicht 
behandelten Gruppen DDD und DDS, wenn man sie mit der Gruppe DDK ver- 
gleicht. In der Gruppe DDD ließen 5 Pflanzen oberhalb der männlichen Blüten 
schon einige weibliche erkennen, sind also sicher zu beurteilen. Sie hatten 10, 11, 
14, 10 und 5 Blütenörter mit männlichen Blüten besetzt. Bei zwei Pflanzen mit 
je 22 männlichen Blütenörtern waren die höheren Positionen noch nicht zu beur- 
teilen, und zwei Pflanzen zeigten noch gar keine Blüten. Insgesamt sind also 
44 + 50 männliche Blütenörter schon vorhanden. Es erscheint unwahrscheinlich, 
daß die beiden Halbblüher und die beiden Nichtblüher noch einmal so viele Blüten- 
örter männlich besetzt hätten (die Kontrollgruppe DDK hatte 191,5 männliche 
Blütenörter). Bei der Gruppe DDS hatten 5 Pflanzen insgesamt 54,5 männliche 
Blütenörter und 4 Halbblüher 44,5 Blüten. Die 4 Halbblüher hätten also noch 
über 90 Blütenörter männlich besetzen müssen. Auf Grund dieser Befunde ist 
kaum zu bezweifeln, daß auch bei unseren Monöecisten eine direkte männlichkeits- 
fördernde Wirkung des Kurztags besteht. Es ist nur völlig logisch, daß bei den 
hier verwendeten Pflanzen, die an einen sommerlichen Langtag angepaßt sind, der 
hemmende Kurztags- bzw. fördernde Langtagseffekt (= Lichtmengeneffekt) 
stärker in Erscheinung tritt, dagegen bei den an Kurztag angepaßten Monöcisten, 
die BORTHWICK und ScuLLy für ihre Versuche verwendeten, der echt photo- 
periodische, direkt fördernde Kurztagseffekt. 


7. Zur Genetik des Geschlechts 


Für die Geschlechterverteilung im diöcischen Hanf gilt das Correns- 
sche Rückkreuzungsschema. Welches der beiden Geschlechter homo- 
zygot ist, welches heterozygot, stellt man durch Selbstung von Sub- 
diôcisten fest. Weibliche Pflanzen mit einigen männlichen Blüten ergeben 
nach Selbstung stets ihresgleichen oder Weibchen (McPHEr 1925, HIRATA 
1927, BORTHWICK und ScuLLy 1954, KOHLER 1958b). Bei v. SENG- 
BUSCH (1942) traten im monöcischen Hanf einige Männchen auf, doch 
erklärt er diese Männchen als durch Fremdbestäubung entstanden. Nur 
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HoFFMANN (1947) findet soviele Männchen in seinen Kreuzungen 
feminisierter Monöcisten, daß er Fremdbestäubung ausschließen zu 
können glaubt. 


Selbstet man durch sehr kurzen Tag geschlechtlich modifizierte 
Männchen, so entstehen männliche und weibliche Nachkommen. Ein 






b 
Abb. 12. Eine masculinisierte Pflanze 
(a) und einer ihrer Zweige nach der 
Verjüngung (b) 


Teil der männlichen Nach- 
kommen sollte den YY-Typ 
haben. Bisher testete ich 5 
aus Männchenselbstung her- 
vorgegangene Männchen auf i a 

ihre Vererbung. Die Nach- 

kommen aller 5 spalteten in Männchen und Weibchen auf. Unter diesen 
5 Pflanzen befand sich also noch keine mit der Konstitution YY. Ob 
das Zufall ist, oder ob YY-Zygoten weniger vital sind, müssen weitere 
Versuche zeigen. 

Die Monöcie im weiblichen Habitus ist genetisch bedingt. Zwei auto- 
somale Gene im homozygoten Zustand lassen unter geeigneten Be- 
dingungen einen stark männlichen Monöcisten entstehen (KOHLER 
1958b). Aus der Selbstung eines im Pelozellahanf gefundenen schwach 
männlichen Monöcisten entstanden Männchen mit dem Habitus der 
Weibchen. Ihr Vererbungsmechanismus muß noch geklärt werden. 
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HoFFMANXN (1947) berichtete vom Auftreten masculinisierter Typen, 
also monôcischen und weiblichen Pflanzen mit dem Habitus der Männ- 
chen. Ich habe sie zunächst für verjüngte Weibchen und Monôcisten 
vom weiblichen Habitus gehalten. Dieser Schluß wurde dadurch nahe 
gelegt, daß die verjüngten Weibchen identisch sind mit der ,,Wuchs- 
mutante locker‘‘ v. SENGBUSCHs, und HOFFMANN annahm, daß die 
„lockeren“ Formen mit seinen masculinisierten Typen identisch seien. 
Erst in den letzten Jahren traten in meinem Material 3 echte masculini- 
sierte Pflanzen auf. Da sie nahezu steril waren, konnte eine Vererbungs- 
analyse noch nicht durchgeführt werden. Hinweise auf ihre Entstehung 
brachte aber das Verjüngungsexperiment. Nach der Verjüngung nahmen 
alle 3 Pflanzen wieder den männlichen Habitus an und blühten zu- 
mindest an einzelnen Zweigen rein männlich, waren dort also nicht von 
echten Männchen zu unterscheiden. (Abb. 12 zeigt eine dieser Pflanzen 
vor der Verjüngung und einen ihrer blühenden Zweige nachher.) Der 
Schluß liegt nahe, daß alle 3 Pflanzen durch Abschwächung des männ- 
lichen Geschlechtsrealisators aus Männchen entstanden sind. 

Die Beziehungen aller Geschlechts -und Habitusformen des Hanfes 
zu den echten Männchen und Weibchen stellen sich demnach so dar: 


Vor und während der Blüte 


extremer Kurzt; 
es nts >  $, 2 mit dem Habitus der & 





3< 


_ Mutation der Geschlechtsrealisatoren en ee a 
Übertragung nach Beginn der Blüte 00000 
in Langtag 9 mit der Wuchsform der & 
9 Pa x = Wuchsmutante locker 
“Einführung von „Monöciegenen“ 


feminisierte ¢, & 


Das Schema zeigt, daB der Habitus sehr viel konstanter ist als das 
Geschlecht. Man sollte daher den XX-XY-Mechanismus in erster Linie 
für den Habitus in Anspruch nehmen. Große Schwierigkeiten ergeben 
sich bei dem gegenteiligen Versuch Horrmanns, das Geschlecht als die 
konstantere Eigenschaft zu betrachten, also gleiche Geschlechtstypen 
für näher verwandt zu halten, als gleiche Habitusformen. Die wichtigsten 
Argumente Horrmanns für seine Ansicht sind folgende: 1. Das Auftreten 
von Männchen im monöcischen Hanf. Es wurde bereits gezeigt, daß 
dieses Ergebnis HorrmManns von keiner Seite bestätigt wurde. 2. Die 
Abweichungen vom erwarteten 1:1 Spaltungsverhältnis nach der Kreu- 
zung von Weibchen und feminisierten Typen mit Männchen. Als Ur- 
sache für diese Abweichungen kommen neben genetischen Gründen vor 
allem auch physiologische (Gonenkonkurrenz) in Frage. Daß auch für 
HorrManns abweichende Spaltungen solche Gründe verantwortlich zu 
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machen sind, wird dadurch wahrscheinlich gemacht, daß er zwar in den 
Gewächshausversuchen nur etwa 33%, nach Feldbestäubungen aber 
50% Männchen fand. In eigenen Gewächshausversuchen fehlte meist 
1/, der erwarteten Männchen, in v. SEnGBUscHs feldbestäubten Beständen 
fanden sich etwa 50% Männchen. 

Gewisse Schlüsse über die Lokalisation der Habitus- und Geschlechts- 
faktoren lassen sich aus den bisher beobachteten Sectorialchimären ab- 
leiten. VON SENGBUSCH 
fand ein Weibchen, des- 
sen Gipfel normal männ- 
lich ausgeprägt war. Da 
Weibchen der Typ XXAA 
zukommt, ist anzunehmen, 
daß die Mutation durch 
den Verlust eines X-Chro- 
mosoms zustande kam. 
Dann wäre aber das Y- 
Chromosom als ‚leer‘ zu 
bezeichnen und die männ- 
lichen Geschlechts- und 
Habitusfaktoren in den 
Autosomen zu suchen. Im 
eigenen Material trat ein 
Männchen auf, dessen 
Gipfel weibliche Blüten 
ausbildete (Abb. 13; daß 
es sich um ein echtes 
Männchen handelte, wird 
dadurch bewiesen, daß aus 


von ihm bestäubten Weib- up». 13. Männchen, dessen Sproßspitze weibliche 
chen Männchen und Weib- Blüten trägt, aber den männlichen Habitus beibehält 





chen hervorgingen). Die 

Mutation könnte durch den Verlust autosomaler männlicher Geschlechts- 
gene erklärt werden. Auch für die Männlichkeitsrealisatoren der femini- 
sierten Monôcisten wurde ja bewiesen, daß sie mit den XY-Faktoren 
nicht gekoppelt sind. 

Nicht jede solche ,,Chimare“‘ muß durch Mutation entstanden sein. 
Läßt man deutsche Monöeisten im extremen Kurztag zur Blüte kommen 
und läßt sie sich im Dauerlicht bei niedriger Temperatur (etwa 10°C) 
verjüngen, dann wächst die Sproßspitze als nahezu nacktes, fädiges 
Gebilde weiter (Abb. 14). Unter denselben Umständen entstand auch 
als nicht ganz so extreme Modifikation die Chimäre der Abb. 15, die 
die von v. SENGBUSCH abgebildete Chimäre imitiert. 








Abb. 14 


Abb.15 
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Diskussion 

Im Vorstehenden wurde 
eine Anzahl von geschlechts- 
realisierenden Faktoren be- 
sprochen. Es sind die Ge- 
schlechtschromosomen, auto- 
somale ,,Monôciegene‘*, Gene 
für die photoperiodische Re- 
aktion undan Außenfaktoren 
die Lichtintensität und die 
Photoperiode, die schon 
während der vegetativen 
Entwicklung einwirkend die 
Pflanze zu einer bestimmten 
Geschlechtsauspragung dis- 
ponieren. Man kann ver- 
muten, daß alle diese Fak- 
toren nicht direkt in die 
geschlechtsdeterminierenden 
Prozesse eingreifen, sondern 
ein- und dasselbe labile 
System beeinflussen, das 
seinerseits die Wirkketten 
zur Ausbildung der Ge- 
schlechtsorgane hemmt oder 
fördert. Diese Vorstellung 
kann folgender Vergleich 
etwas deutlicher machen: 
Dem postulierten System 
vergleichbar wäre das px, 
für die beiden Wirkketten 
stehen zwei Fermente, die 
dasselbe Substrat verarbei- 
ten, aber ein unterschied- 
liches py-Optimum haben. 
Jede Verschiebung des px 
hat eine Veränderung der 
relativen Aktivität beider 


Abb. 14 u. 15. Bei niedriger Tem- 
peratur setzt statt der normalen 
Verjüngung ein anomales Wachs- 
tum der Sproßspitzen ein, Blätter 
werden nicht gebildet, aber mehr 
oder weniger männliche Blüten 
(frühe Monöeisten) 


” 
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Fermente zur Folge. Selbstverständlich ist das postulierte System nicht 
mit dem px identisch. 

Beim Hanfmonôcisten werden die Blütenörter entsprechend der Blatt- 
größe durch männliche oder weibliche Blüten besetzt. Die Blätter senden 
kein spezifisches Geschlechtshormon zu den Meristemen, sonst müßte sich 
bei Pfropfungen das geschlechtsausprägende Reis nach der Unterlage rich- 
ten. Viel wahrscheinlicher gelangen unspezifische Baustoffe zu den Meri- 
stemen und von dem Angebot an diesen Stoffen hängt die Geschlechts- 
ausprägung ab. Hierfür spricht, daß der Monôcist an der Basis der In- 
fluorescenz männliche Blüten ausbildet, also zu Beginn der Blüte, wenn 
das Baustoffangebot noch groß ist. Zwischen männliche und weibliche Re- 
gion ist im Gewächshaus oft eine intersexe Region eingeschaltet, entspre- 
chend der langsamen Abnahme des Baustoffniveaus. Nach dieser Vorstel- 
lung muß beim Männchen das Nährstoffniveau höher liegen als beim 
Weibchen. Da aber vor der Blüte Männchen und Weibchen einander voll- 
ständig gleichen, muß ein besonderer Mechanismus postuliert werden, der 
von Beginn der Blühinduktion ab aus gleichen Mitteln die Sproßspitze des 
Männchens besser versorgt als die des Weibchens. Solche Mechanismen 
sind bereits bekannt. Zum Beispiel ist der Stärkegehalt der Kartoffel- 
knolle ganz unabhängig davon, ob das auf die Unterlage gepfropfte Laub 
genetisch stärkearm oder -reich ist (BÖRGER u. a.). Entsprechend könnte 
die Sproßspitze des Hanfes sich die Baustoffe holen, die sie zur Aus- 
bildung des ihr genetisch vorgeschriebenen Geschlechts braucht. 

Folgende Beobachtungen können diese Vorstellungen stützen: Das 
Hanfmännchen stirbt früher, es baut sein Eiweiß sehr viel schneller ab 
als das Weibehen (MoTHEs und ENGELBRECHT 1952). 

In einer kritischen Tageslänge, in der sie zuerst nur intersexe Blüten 
ausbilden, erholen sich Hanfmännchen so weit, daß sie schließlich ganz 
normale männliche Blüten ausbilden. 

Die Ausbildung intersexer Blüten beim Männchen unterbleibt, wenn 
bei gleicher Tageslänge höhere Temperatur gegeben wird (HrsLor- 
Harrison 1956). 

Wie zuerst von LAIBACH und KRIBBEN festgestellt wurde, kann auch 
äußerlich angewandter Wuchsstoff als Geschlechtsrealisator fungieren. 
Beim Hanfmännchen bewirkt er eine Ausbildung intersexer Blüten 
- (Hestop-Harrison). Ob auch der pflanzeneigene Wuchsstoff bei der 
Geschlechtsausprägung eine Rolle spielt, ist noch fraglich. GALun (1959) 
testete Extrakte monöcischer und gynöcischer Kürbisse auf ihre Wuchs- 
stoffwirkung im Hafertest. Es ergaben sich Unterschiede, doch könnten 
diese auch Folge der Geschlechtsausprägung sein. Jedenfalls kann der 
Wuchsstoff aus den besprochenen Gründen nicht mit einem Geschlechts- 
hormon verglichen werden. 

Die Versuche zur endonomen Rhythmik, die mit einer der von 
BLANEY und HAMNER angewandten Technik entsprechenden Methode 
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durchgefiihrt wurden, zeigten, daB die endonome Rhythmik auch nach 
mehr als zwei Cyclen nachweisbar ist. Auch Nanpa und HAMNER 
fanden einen dritten Gipfel. Damit diirfte nun wohl der endgiiltige 
Beweis für die Richtigkeit von BinninGs Theorie über die Beziehungen 
von endonomer Rhythmik und Photoperiodismus erbracht sein. Der 
Theorie scheinbar widersprechende Ergebnisse z.B. von WAREING und 
KRIBBEN lassen sich dadurch erklären, daß die gewählten Hauptlicht- 
zeiten nicht genau im Abstand des ganzzahlig Vielfachen der Cyclen- 
länge der endonomen Rhythmik aufeinander folgten. Im Gegensatz 
zur Lichtblitztechnik setzt die neue Methode die Kenntnis der Dauer 
des endonomen Cyclus nicht voraus. 


Zusammenfassung 

1. Der Hanf besitzt qualitative und quantitative Kurztagsrassen. 

2. Die Wirkung einzelner blühinduzierender Dunkelzeiten ist um so 
größer, je mehr Dauerlichttage zwischen sie eingeschaltet werden. 

3. Die Cycluslänge der endonomen Rhythmik ist bei einer qualitativen 
Kurztagsrasse und einer quantitativen gleich. Sie beträgt etwa 21 Std. 

4. Die endonome Rhythmik schwingt über längere Zeit im Dauerlicht. 
Fünf aufeinanderfolgende Cyclen konnten nachgewiesen werden. 

5. Die Geschlechtsausprägung früher Monöeisten ist vor allem von den 
vor der Blühinduktion herrschenden Bedingungen abhängig. Hohe Licht- 
intensität und Langtag vor der Blüte fördern das männliche Geschlecht. 

6. Ein Schema über die Ableitung der verschiedenen Habitus- und 
Geschlechtsformen aus den Männchen und Weibchen des diöcischen 
Hanfes durch genetische und Außenfaktoren wird aufgestellt. Schließ- 
lich wird eine Hypothese über die Geschlechtsrealisation durch genetische 
und Außenfaktoren entwickelt. 


Herrn Professor Dr. BOGEN danke ich, daß er mir die Durchführung der Unter- 
suchung ermöglichte. 
Der Deutschen Forschungsgemeinschaft danke ich für eine Sachbeihilfe. 
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UNTERSUCHUNGEN ZUR BIOLOGISCHEN AKTIVITAT 
DER PHENYLBORSAURE 


Von 
BarRBARA Haccıus und DIETRICH MASSFELLER * 


Mit 9 Textabbildungen 
(Eingegangen am 30. September 1960) 


Wie bereits kurz mitgeteilt (Haccıus 1959 und 1960; Haccrus und 
MASSFELLER 1959), haben wir an Embryonen und Vegetationspunkten 
verschiedener Pflanzen-Arten beobachtet, daß Phenylborsäure (PhB) 
die Ausdifferenzierung von Blattprimordien während einer eng begrenz- 
ten und sicher sehr frühen Entwicklungsphase total zu hemmen vermag, 
während benachbarte etwas weiter fortgeschrittene Anlagen unbeein- 
flußt bleiben. 

Wir haben diesen Effekt inzwischen näher untersucht. Im folgenden 
wird über Versuche mit Jungpflanzen von Kalanchoe blossfeldiana und 
Cucumis sativus berichtet und die Ergebnisse diskutiert. 


I. Material und Methoden 


1. Samen von Kalanchoe blossfeldiana (Sorte ,,Leuchtstern‘ und ‚Richard 
Gräser“) werden im Gewächshaus zum Keimen gebracht, pikiert und die jungen 
Pflanzen unter Kurztagbedingungen gehalten. Nach Entfaltung des dritten bis 
fünften auf die Kotyledonen folgenden Blattpaares beginnen wir mit der Phenyl- 
borsäure-Applikation. Mit Hilfe einer 1 ml-Rekordspritze (Teilung 0,01 ml) werden 
je 0,03 ml einer 250 ppm-Lösung (* 2- 10-3? m) auf die Endknospe des Hauptsprosses 
aufgebracht. Der Tropfen ist so bemessen, daß er von den jungen Blättchen fest- 
gehalten wird und die Sproßspitze völlig umgibt. Eine zehnmalige Applikation 
der Lösung in dreitägigen Abständen erwies sich bei Kalanchoe am wirksamsten. 

2. Im Gewächshaus gekeimte Sämlinge von Cucumis sativus, Sorte ,,Vor- 
gebirgs-Trauben“, werden in 15 cm-Töpfe ausgepflanzt. Die Behandlung erfolgt 
nach der für K. blossfeldiana geschilderten Methode: Ein Tropfen (0,03 ml) der 
PhB-Lösung (250 ppm) wird auf die Endknospe aufgebracht. Dabei erwies sich, 
im Gegensatz zu Kalanchoe, eine einmalige Applikation als ausreichend zur Er- 
zielung des Effektes. Da, wie im folgenden näher ausgeführt, die PhB-Wirkung 
durch den Entwicklungszustand der zu behandelnden Pflänzchen entscheidend 
beeinflußt wird, wählen wir für den Versuch nicht nur gleich alte, sondern auch 
äußerlich möglichst übereinstimmende Pflanzen aus. 

3. Bei der verwendeten Phenylborsäure handelte es sich bei der Mehrzahl der 
Versuche um ein käufliches Präparat der Firma Heyl & Co. (Berlin-Steglitz). 
Außerdem hat uns Herr Dr. R. Nev (Karlsruhe) freundlicherweise eine Probe 
der hochgereinigten Substanz zum Vergleich zur Verfügung gestellt. 


"DT: 
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II. Beschreibung der nach Phenylborsäure- Anwendung 
beobachteten Anomalien 
1. Kalanchoe blossfeldiana 
Die Mehrzahl der bei K. blossfeldiana registrierten Blütenanomalien 
fanden wir in folgender Versuchsanordnung: Aussaat am 27. 2.59; Be- 





Abb. 1. Ausfallerscheinungen an den Blüten von K. blossfeldiana nach Phenylborsäure- 
Behandlung der jungen Pflanzen: J Choripetalie, 7I Tripetalie, ZII und IV Dipetalie, 
V und VI Monopetalie, VII Apetalie 


ginn der Kurztagbehandlung am 20. 3. 59; Beginn der Phenylborsäure- 
behandlung (10mal in dreitägigen Abständen) am 13. 5. 59; Ende der 
PhB-Behandlung am 11.6.59; Entfaltung der ersten Blüten am 15.7. 59. 

In Abb. 1 Z—VII sind Beispiele für die am häufigsten beobachteten 
Ausfallerscheinungen dargestellt. Im einfachsten Fall sind die normaler- 
weise verwachsenen Petalen durch mehr oder weniger tiefe Einschnitte 
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getrennt (J). Daneben treten häufig drei- oder zweiteilige Blüten auf 
mit verwachsenen (//) oder getrennten (JJJ und JV) Kronblättern. 
Wie Abb. 1 V—VII zeigt, kann die Reduktion bis zum vollkommenen 
Petalen-Ablast fortschreiten. 


NOT ER 


PO OI DE UE 





Co 


Abb. 2. Normale (J) und nach Phenylborsäure-Anwendung mißgebildete (11—1IV ) Inflores- 
cenzen von K. blossfeldiana. © normale und @ reduzierte Blüten; Co Kotyledonarknoten 





Häufig ist auch die Anzahl der Kelchblätter reduziert, wenn auch 
zumeist nicht im gleichen Maß wie die der Kronblätter. Auch im Be- 
reich des Androeceums kommt es zu Ausfällen, während die Vierzahl 
der häufig eigenartig verbogenen Karpelle, soweit wir es beobachten 
konnten, erhalten bleibt. 

Die Schemata der Abb. 2 zeigen den Inflorescenzaufbau von mit 
PhB behandelten Pflanzen (J7—JV). Zum Vergleich ist ein normaler 
Blütenstand (7) mit den für Kalanchoe typischen Dichasien mit Wickel- 
ausgang danebengestellt. Bei den PhB-geschädigten Kalanchoe-Pflanzen 
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beobachtet man stets einen mehr oder weniger weitgehenden Ausfall 
von Teilinflorescenzen und häufig eine bereits im vegetativen Bereich 
beginnende Auflösung der normalerweise wirteligen Blattstellung. 
Besonders interessant ist die Verteilung der reduzierten Blüten. An 
der in Abb. 2 IJ dargestellten Pflanze weisen die Endblüte der Haupt- 
achse und fast alle Endblüten der Seitenachsen 1. und 2. Ordnung ein 
reduziertes Perianth auf, während die jüngeren Blüten alle normal 
ausgebildet sind. Das gleiche gilt von dem stark geschädigten Blüten- 
stand der Abb.2 ZV. Auch bei dem in Abb. 2 /II wiedergegebenen 
Exemplar hebt sich deutlich die Zone der anomalen älteren Blüten von 
den wieder normal gestalteten jüngeren Blüten ab, deren Anlegung 
offenbar erst nach Beendigung der PhB-Behandlung stattgefunden hat. 


2. Cucumis sativus 


a) Blütenanomalien. Wie bereits erwähnt, genügt bei der Gurke eine 
einmalige PhB-Applikation auf die Endknospe einer jungen Pflanze, damit 
innerhalb eines Bereiches von 8—10 Sproßknoten in jeder Blattachsel eine bis 
mehrere abnorme Blüten gebildet werden. Zwischen dem Behandlungstermin 
und dem ersten sichtbaren Auftreten von umgestalteten Blüten liegen 
bei günstigen Wachstumsbedingungen 3—4 Wochen. 

Bei den Anomalien handelte es sich ebenso wie bei Kalanchoe um 
Blüten mit zum Teil oder ganz ablastierten Kelch- und Blütenblättern 
(Abb. 3 I—VII). Sowohl der Kelch- als auch der Kronblattkreis zeigten 
alle Übergänge von der normalen Fünfzahl bis zur totalen Reduktion 
(perianthlose Blüten). Auch das Androeceum der gehemmten Blüten 
war im allgemeinen deutlich sichtbar mißgestaltet, seine genauere Unter- 
suchung steht jedoch noch aus. Bezüglich des Zeitpunktes des Auf- 
tretens von weiblichen Blüten (Abb. 3 ZV) war kein Unterschied zwischen 
den behandelten Pflanzen und den Kontrollen festzustellen. 

Auffallend ist die aus Abb. 3/7’ —VI ersichtliche fast (oder ganz) 
normale Ausbildung der den ablastierten benachbarten Petalen. Auch 
ist die zumeist regelmäßig äquidistale Stellung der verbliebenen Petalen 
bei 4- und 3zähligen Blüten bemerkenswert. Man muß daher vermuten, 
daß die PhB-induzierte Hemmung einzelner Petalen-Anlagen sehr früh 
erfolgt. 

b) Anomalien im vegetativen Bereich. Neben den sehr auffälligen 
Blütenanomalien treten die Ausfälle im vegetativen Bereich weniger 
deutlich in Erscheinung, so daß wir sie zunächst übersehen hatten. Es 
handelt sich dabei vor allem um die Stauchung eines oberhalb des 
Bereichs der reduzierten Blüten gelegenen Internodiums (Abb. 4 I/II) 
und (oder) um den Ausfall eines oder (seltener) zweier Laubblätter un- 
mittelbar davor oder dahinter (Abb. 4 7). Auf diese Weise entstehen 
wirtelblättrige und blattlose Stengelknoten, jene mit schopfartiger 
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Abb. 3. Ausfallerscheinungen an den Blüten von Cucumis sativus nach einmaliger Phenyl- 
borsäure-Behandlung der Pflanzen: 7 Normale Blüte, ZI Tetrapetalie, ZII Tripetalie, ZV 
weibliche Blüte mit 2 voll und 3 sepaloid ausgebildeten Petalen, V Dipetalie, 

VI Monopetalie, VII Apetalie 





Abb. 4. Cucumis sativus. I Ausfall zweier Laubblätter 5 Wochen nach einmaliger Phenyl- 
borsäure-Applikation auf die Sproßspitze der Keimpflanze; II Ausfall eines Laubblattes 
bei Erhaltung von dessen Achselorganen; III Stauchung eines Internodiums 
oberhalb eines blattlosen Knotens (<) 


Untersuchungen zur biologischen Aktivität der Phenylborsäure 179 


Häufung der Seitenorgane (Ranken, Blüten usw.) und diese ohne jede Spur 
eines Blattes. Nicht selten wurden auch Sproßknoten beobachtet, deren 
Blätter zwar von der Phenylborsäure-Hemmung betroffen waren, nicht 
aber deren mit Ranken und Blüten versehenen Achselprodukte (Abb. 471). 


Den ,,blattlosen Knoten‘ haben wir unsere besondere Aufmerksamkeit 
gewidmet, weil wir hier eine Möglichkeit sahen zur exakten anatomischen 








Abb.5. Blattlose Knoten nach Phenylborsäure-Behandlung der Sproßspitzen junger 
Cucumis-Pflanzen. I Außenansicht; II Durchsichtspräparat 


Feststellung des für den PhB-Effekt sensiblen Stadiums eines Pri- 
mordiums. Abb. 5 Z und // gibt neben einem PhB-induzierten blatt- 
losen Knoten in Außenansicht auch dessen Durchsichtsbild wieder. Man 
erkennt deutlich, daß da, wo sich normalerweise das ablastierte Blatt 
entwickelt hätte, Commissuralnerven ausgebildet sind. 

Zur Herstellung der Durchsichtpräparate haben wir ganze Sprosse nach der 
Methode von Camp und Lıming (1932) unter Wasser abgeschnitten und in Lösungen 
von basischem Fuchsin (etwa 0,03%) gestellt. Nach 1—2 Tagen, sobald der Farb- 
stoff den oberhalb des blattlosen Knotens gelegenen normalen Knoten erreicht 
hatte, wurden die Achsenstücke mit den blattlosen Knoten fixiert und über die 
Alkoholreihe in Methylbenzoat überführt. Die tiefrot gefärbten Gefäßbündel waren 
dann in schönster Deutlichkeit sichtbar. 
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AuBerdem haben wir den Biindelverlauf mehrerer blattloser Knoten 
an Hand von Serienschnitten verfolgt. Stets waren (wenn auch nicht 
immer vollzählig) Commissuren zwischen den 4 inneren und den 4—5 
äußeren Längssträngen vorhanden, niemals aber nach außen verlaufende 
Auszweigungen. Auch äußerlich war, trotz sorgfältigen Suchens, keiner- 
lei Narbe oder sonstige Spur eines vielleicht abgefallenen Blattrudimentes 
feststellbar. 

Der für unsere Untersuchungen wichtigste Befund war der, daß 
die gestauchten Internodien und blattlosen Knoten durchaus nicht an 





Abb.6. Cucumis-Keimpflanzen auf der im Text als Behandlungsstadien 2 (7), 4 (II), 
6 (III) und 7 (IV) definierten Entwicklungshöhe 


beliebigen Stellen gefunden werden, sondern daß der Ort ihres Auftretens 
in einer strikten Abhängigkeit vom Entwicklungszustand der Pflanzen 
am Behandlungstermin steht. 


III. Untersuchungen zur Stadienspezifität des Phenylborsäure-Effektes 
Die Verteilung der Anomalien an den Kalanchoe- und vor allem an 
den Cucumis-Pflanzen machte, wie bereits angedeutet, eine enge Ab- 
hängigkeit des PhB-Effektes vom Entwicklungsstadium des betroffenen 
Organs sehr wahrscheinlich. 
Wir haben daher bei unseren Versuchen mit Gurkensämlingen 8 ver- 
schiedene ,,Behandlungsstadien“ definiert: 
Stadium 1: Blatt 1 gerade sichtbar 
Stadium 2: Blatt 1 in Entfaltung begriffen (Abb. 6 /) 


Stadium 3: Blatt 1 Spreite entfaltet, Blatt 2 sichtbar 
Stadium 4: Blatt 1 voll entfaltet, Blatt 2 in Entfaltung begriffen (Abb. 6 II) 
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Stadium 5: Blatt 2 Spreite entfaltet, Blatt 3 sichtbar 

Stadium 6: Blatt 2 voll entfaltet, Blatt 3 in Entfaltung begriffen (Abb. 6 I/II) 
Stadium 7: Blatt 3 Spreite entfaltet, Blatt 4 in Entfaltung (Abb. 6 JV) 
Stadium 8: Blatt 3 voll entfaltet, Blatt 4 Spreite entfaltet, Blatt 5 sichtbar 


Von jedem Stadium wurden pro Versuch je 10 Pflanzen in der be- 
schriebenen Weise mit PhB-Lösung (250 ppm) behandelt. 
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Abb. 7. Sch tische Darstell des Entwicklungszustandes der Blüten (4 J—X) zur 
Zeit der Phenylborsäure-Behandlung der verschieden alten Cucumis-Pflanzen (B 1—8). 
OD) Blüten gleicher Ordnung wiesen Anomalien auf; bk Bereich der blattlosen Knoten 





Außerdem wurde durch Präparation und Serienschnitte nicht be- 
handelter Pflanzen der gleichen Entwicklungsstufen festgestellt: 

1. Die Gesamtzahl der sowohl zur Zeit des Behandlungstermins ent- 
falteten als auch der am Vegetationspunkt bereits angelegten, aber 
äußerlich noch nicht sichtbaren Blattorgane. 

2. Das jeweilige Entwicklungsstadium der in den Blattachseln bereits 
angelegten Blütenknospen. 

Versuchspflanzen und Kontrollen wurden während eines Zeitraumes 
von 13 Wochen beobachtet und sämtliche Anomalien registriert. Die 
Ergebnisse der zweiten derartigen Versuchsreihe sind aus Abb. 7 und 8 
ersichtlich. 

In Abb.7A (J—X) sind die verschiedenen Stufen der Blüten- 
knospenentwicklung und in Abb. 7B die Präparationsergebnisse der 8 
verschieden alten Behandlungs-Stadien schematisch wiedergegeben. Die 
Querstriche zeigen die Anzahl der angelegten oder bereits ausgebildeten 
Blätter an und die römischen Ziffern den Entwicklungszustand der drei 
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ersten Blüten in den Blattachseln!. Diejenigen Blüten, die nach Aus- 
sage der Versuchsprotokolle an den PhB-behandelten Pflanzen ein- oder 
mehrmals die geschilderten Ausfallserscheinungen aufwiesen, sind recht- 
eckig umrahmt. 

Man erkennt deutlich, daß die anomalen Blüten nicht beliebig ver- 
teilt sind, sondern daß ausschließlich die zur Behandlungszeit noch wenig 
differenzierten Blütenanlagen (Stadium I—IV) betroffen werden. In 

den unteren Blattachseln ist daher im 









































= | allgemeinen erst die dritte, in den mitt- 
leren vorwiegend die zweite und in den 

oT oberen die erste Bliite miBgebildet. 
Dabei ist zu beriicksichtigen, daB 
S pe à man natürlich auch bei sorgfältigster 
È / Auswahl äußerlich gleich weit entwik- 
a= kelter Pflänzchen nicht mit Sicherheit 
R \ auf völlige Übereinstimmung sämtlicher 
N 30 Anlagen in den Knospen der prä- 
N \ parierten und der behandelten Pflanzen 
> Z \ schließen kann. Man muß daher an- 
S \ nehmen, daß das für die PhB-Wirkung 
N gl empfindliche Stadium noch enger be- 
grenzt ist, als es nach der Darstellung 

2 aoe D in Abb. 7 den Anschein hat. 

Enietiiugeiien der Blüten ? Dies geht auch — der eri Abb. 8 
zur Zeit der PhB-Applikation wiedergegebenen Häufigkeitsverteilung 


Abb. 8. Häufigkeit des Vorkommens hervor. Während nämlich aus Abb. 7B 
von PhB-induzierten Anomalien bei nur ersichtlich ist, welche Blüten über- 
Cucumis-Blüten verschiedener r : } 
Entwicklungsstufen haupt mit Anomalien reagiert hatten, 
ist in Abb. 8 die Häufigkeit dargestellt, 
mit der die Blüten der Entwicklungsstufen I—V bei den insgesamt 80 
(auf 8 verschiedenen Stadien behandelten) Pflanzen verändert waren. 
Man erkennt ein ausgeprägtes Maximum für die Stufen II und III 
der Blütenentwicklung, so daß in diesem Bereich etwa die für den PhB- 
Effekt sensiblen Stadien anzunehmen sind. Wie aus Abb. 7 A ersichtlich, 
werden auf dieser Stufe die Sepalen gerade angelegt, während die Petalen 
äußerlich noch nicht erkennbar sind. 





1 Für die gegenseitigen morphologischen Beziehungen der Blüten, Blättchen 
und Ranken in den Blattachseln von Cucumis sativus sind verschiedene und zum 
Teil einander widersprechende Deutungen vorgeschlagen worden, man vgl. u.a. 
HAGERUP (1930) und F. Buenon (1956). Wenn wir daher im folgenden ganz all- 
gemein von ,,Achselprodukten“ der Primärachsenbeblätterung sprechen, so möchten 
wir damit keinerlei Stellung nehmen zu dem Problem, welche Blüten welchen 
Seitenachsen zuzuordnen seien. 
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Das Ergebnis der Blütenuntersuchungen bestätigt somit unsere 
Vermutung, daß lediglich die allerjüngsten Entwicklungsstadien einer 
Anlage durch PhB gehemmt werden. Allerdings ist eine genauere ana- 
tomisch-histologische Definition dieses Zustandes für die Petalen der 
Cucumis-Blüten nicht möglich, weil es größte Schwierigkeiten macht, 
von den in einem Knäuel beisammenstehenden Blütenanlagen präzis 
orientierte Serienschnitte zu bekommen. 

Wir haben daher unsere Aufmerksamkeit den ,,blattlosen Knoten“ 
zugewandt, wo die Verhältnisse wesentlich übersichtlicher sind. In 
Abb. 7B ist neben der Verteilung der reduzierten Blüten auch der Bereich 
angezeigt (bk), in dem bei den Versuchspflanzen der betreffenden Stadien 
am häufigsten ein oder zwei blattlose Knoten gefunden wurden. Wenn 
man z.B. Pflanzen des Stadiums 4 (Abb. 6 J/) in der angegebenen Weise 
mit Phenylborsäure behandelt, kann man nach unseren Erfahrungen 
mit Sicherheit voraussagen, daß, wenn blattlose Knoten auftreten, 
diese nicht vor dem 13. und nicht nach dem 15. Sproßknoten gefunden 
werden, entsprechend bei Behandlungsstadium 6 nicht vor dem 17. und 
nicht nach dem 19. Knoten usw. 

Zwischen der letzten mit anomalen Blüten ausgestatteten Blattachsel 
und dem Bereich der blattlosen Knoten findet man mit großer Regel- 
mäßigkeit eine über 5 bis 6 Internodien sich erstreckende Zone völlig 
normaler Ausbildung. Hier waren zur Zeit der PhB-Applikation die 
Blattanlagen zu alt und deren Achselprodukte zu jung für den Hemm- 
Effekt. Auch die bereits erwähnten typischen Internodienstauchungen 
(Abb. 4 III) entwickeln sich stets ober- oder unterhalb der blattlosen 
Knoten und niemals an anderen Stellen. 

Offenbar gilt für die PhB-induzierte Hemmung einer Laubblattan- 
lage das gleiche wie für diejenige eines Perianthblattes: Die Einwirkung 
muß das Primordium in einem ganz bestimmten sehr frühen Entwick- 
lungszustand treffen, damit eine Totalhemmung erfolgen kann, etwas 
ältere Anlagen bleiben fast oder ganz unbeeinflußt. 

Um dieses sensible Stadium nun noch genauer definieren zu können, 
haben wir Knospenschnitte der verschiedenen Behandlungsstadien mit 
der in Abb. 7 B registrierten Verteilung der blattlosen Knoten verglichen. 
In Abb. 9 sind Endknospen-Schnitte der Behandlungsstadien 2, 4, 6 
und 8 wiedergegeben. Die Blattanlagen sind, oberhalb der Kotyledonen 
beginnend, durchlaufend numeriert. Bei Stadium 2 (Abb. 9 7) trägt 
z.B. die letzte im Schnitt gezeigte noch als geringfügige Vorwölbung 
erkennbare Blattanlage die Ordnungszahl 9. Nach PhB-Behandlung 
dieses Stadiums tritt jedoch die Blattlosigkeit frühestens am 9., häufiger 
noch am 10. oder 11. Knoten auf. Wie ein Vergleich der Abb. 9 JJ—IV 
mit Abb. 7B lehrt, gilt entsprechendes auch für die übrigen Behandlungs- 
stadien. 
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Auf Grund dieser Ergebnisse kann man fragen, ob es sich bei dem 
PhB-sensiblen Stadium einer Blattanlage nicht sogar um einen vor der 
äußerlichen Erkennbarkeit liegenden Entwicklungszustand handelt. Um 
hier Sicherheit zu bekommen, haben wir noch folgenden Versuch durch- 
geführt. Von etwa 400 gleichzeitig gekeimten Sämlingen wurden sehr 
sorgfältig 130 möglichst übereinstimmende Exemplare eines zwischen 





Abb. 9. Querschnitte durch die Sproßspitzen der im Text als Behandlungsstadien 2, 4, 
6 und 8 definierten Keim- und Jungpflanzen von Cucumis sativus. Die Blattanlagen 
sind oberhalb der Kotyledonen beginnend numeriert 


den oben definierten Stadien 1 und 2 liegenden Entwicklungsstadiums 
ausgewählt. Von diesen wurden 20 in FPA! fixiert, in Paraffin einge- 
bettet und zu Serienschnitten verarbeitet?. Die übrigen 110 Pflänzchen 
wurden in der angegebenen Weise mit Phenylborsäure behandelt und 
während 6 Wochen im Gewächshaus weiterkultiviert. Dann wurden 
sie auf das Vorhandensein von blattlosen Knoten und auf deren 
Ordnungszahl hin bonitiert. Das Ergebnis ist folgender Tabelle zu 
entnehmen. ; 


1 Formalin-Propionsäure-Alkohol (5:5:90). 
2 Frl. cand. rer. nat. BARBARA HANEKE danken wir für ihre wertvolle Mit- 
arbeit bei der Herstellung der Mikrotomschnitte. 
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Tabelle 
Häufigkeit, mit welcher der betreffende Knoten 
Ordnungszahl 
es auf den Querschnitten bei den behandelten 
SproBknotens Ort des jüngsten Pflanzen Ort des blatt- 
Primordiums war losen Knotens war 
7 2 (10%) REN 
8 12 (60%) 6 (11,5%) 
9 5 (25%) 27 (52%) 
10 1 (5%) 17 (32,5%) 
11 0 — 1 (2%) 
12 0 — 1 (2%) 
20 52 








Von den 110 behandelten Pflanzen hatten 48 einen und 4 Exemplare 
2 blattlose Knoten entwickelt. Bei den letzten wurde für die Tabelle 
nur der untere berücksichtigt. 

Bei 52% der Fälle fehlte das Blatt am 9. und bei 32,5% am 10. Sproß- 
knoten. Wie man jedoch auf Grund der Schnittpräparate der 20 Exem- 
plare des Behandlungsstadiums annehmen kann, war zur Zeit der PhB- 
Applikation bei mehr als der Hälfte der Probanden das 9. und bei etwa 
einem Viertel das 10. Blatt am Vegetationspunkt noch nicht erkennbar. 

Wir sehen in diesem Ergebnis eine Bestätigung unserer schon früher 

| ausgesprochenen Vermutung (HAccrus 1960), daß es sich bei den ge- 
schilderten PhB-Effekten um eine selektive Hemmung der frühesten zur 
Anlegung eines Blattorganes führenden Differenzierungsprozesse handeli. 


IV. Diskussion 
1. Für die Beurteilung der geschilderten selektiven Hemmung der 
Organdifferenzierung durch PhB ist zunächst wichtig festzustellen, ob 
ähnliche Anomalien unter dem Einfluß anderer Wirkstoffe bereits be- 
| schrieben wurden. 

Es gibt zahlreiche Beobachtungen über Blütenanomalien nach der 
Anwendung von sogenannten Wachstumsregulatoren wie 2,4-D und ver- 
wandten Verbindungen, Naphthylessigsäuren, TIBA und anderen. Da- 
bei handelt es sich vorwiegend um trichter- oder röhrenförmige Ver- 
wachsungen, aber auch 2,4-D-induzierte Choripetalie ist gelegentlich 
beschrieben worden, so für Kalanchoe blossfeldiana durch KIERMAYER 
(1957). Angaben über eine regelmäßig auftretende Verminderung der 
Petalenzahl als Folge einer Wirkstoffapplikation gibt es jedoch unseres 
Wissens weder für K. blossfeldiana noch für Cucumis sativus. 

Nachdem wir die Keimblatt-Ablast induzierende Wirkung der 
Phenylborsäure zum erstenmal an den Embryonen von Eranthis hiemalis 
erkannt hatten (Haccıus 1959 und 1960), haben wir umfangreiche 
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Versuchsserien sowohl mit den bekannten morphoregulatorisch wirk- 
samen Substanzen als auch mit zahlreichen der Phenylborsäure ver- 
wandten Verbindungen durchgeführt. Bisher war der typische PhB- 
Effekt lediglich mit Tolylborsäuren und Diborsäurebenzolen zu erzielen, 
während Borsäure, Phenol und die übrigen 72 getesteten Substanzen 
ihn eindeutig vermissen ließen. Die Versuche werden zur Zeit mit einem 
anderen in gleicher Weise auf PhB reagierenden, aber leichter zugäng- 
lichen Objekt wiederholt und fortgesetzt. 

2. Bekanntlich handelt es sich sowohl bei Kalanchoe blossfeldiana als 
auch bei Cucumis sativus um Blüten mit einer sympetalen Corolla. Es 
ist daher recht bemerkenswert, daß man auf Grund der vorstehend ge- 
schilderten Ergebnisse annehmen muß, daß die einzelnen Glieder des 
Petalenwirtels nicht gleichzeitig ausdifferenziert werden. 

Man könnte allerdings einwenden, die Verteilung der wirksamen 
Substanz auf dem Blütenvegetationskegel sei nicht ganz gleichmäßig 
gewesen, so daß aus diesem Grund nur einzelne Anlagen betroffen wurden. 
Dagegen spricht einmal die im Verhältnis zum angewandten Lösungs- 
volumen beträchtliche Kleinheit der nur in sehr frühem Entwicklungs- 
zustand (beginnende Differenzierung der Sepalen und Petalen) beein- 
flußbaren Blütenanlagen und zum anderen das starke zahlenmäßige 
Überwiegen der tetra- und trimeren Cucumis-Blüten gegenüber den 
stärker reduzierten Formen. Wenn der Ablast nur eines Teiles der 
Petalen die Folge einer ungleichmäßigen Verteilung des Hemmstoffes 
wäre, müßte das Zahlenverhältnis der Anomalien genau umgekehrt sein. 

Da, wie oben eingehend geschildert, durch PhB ausschließlich Organ- 
anlagen gehemmt werden, die zum Behandlungstermin mikroskopisch 
noch nicht als Vorwölbung erkennbar sind, muß man annehmen, daß 
im Falle der so häufigen tetra- und trimeren Cucumis-Bliiten ein Teil 
der Petalenprimordien den übrigen in der Entwicklung vorausgeeilt und 
damit für die PhB nicht mehr angreifbar war. 

Während die hierin sich äußernde zeitlich getrennte Anlegung der 
Glieder des Petalen-Wirtels wenigstens von einigen Vertretern der 
Sympetalen-Familien bereits bekannt ist, sind bisher nur selten Zweifel 
an der „‚Echtheit‘‘ des Kotyledonarwirtels der Dikotylen geäußert worden. 
Wir konnten jedoch zeigen, daß auch bei der PhB-induzierten Unter- 
drückung eines oder beider Kotyledonen an Embryonen von Eranthis 
hiemalis stets die akotylen Keime gegenüber den experimentell mono- 
kotylen zahlenmäßig fast oder ganz zurücktreten (Haccıus 1959 und 
1960). 

Neuerdings hat Straus (1959) im Zusammenhang mit entwicklungs- 
geschichtlichen Untersuchungen an di- und trikotylen Linien von Antir- 
rhinum majus die Vermutung geäußert, „daß in allen Fällen zunächst 
nur ein einziger Cotyledo, von einer Initialzelle ausgehend, angelegt wird. 
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Bei dikotylen Keimlingen wird unmittelbar danach eine zweite Initiale 
die Anlegung des zweiten Cotyledos nach dem Prinzip des Sperr- 
effektes so einleiten, daß es unter Einhaltung eines bestimmten Ab- 
standes der zwei Cotyledonarprimordien zur bilateralen Symmetrie des 
Keimlings kommt“. 

Der hohe Prozentsatz an einkeimblättrigen Pflänzchen, den wir nach 
PhB-Behandlung undifferenzierter Embryonen erzielen konnten, kann 
als experimentelle Bestätigung für die Gedankengänge STRAUBs ange- 
sehen werden. 

Neuerdings haben wir unser Beobachtungsmaterial an Kotyledonar- 
und Petalenwirteln noch um in die gleiche Richtung weisende Beob- 
achtungen an Laubblattwirteln typisch decussierter Dikotylen-Arten er- 
weitern können. 

3. Leider reichen unsere Befunde zur Zeit noch nicht aus, um die 
Frage nach der Wirkungsweise der Phenylborsäure zu diskutieren. Wie 
wir in einer früheren Veröffentlichung bereits näher begründet haben 
(Haccıus 1960), erscheint es uns fraglich, ob zwischen der von Cav- 
JOLLE und BERGAL (1949a u. b, 1950a u. b) und TorssELL (1956 und 
1958) beschriebenen das Streckungswachstum von Wurzelzellen stimu- 
lierenden Wirkung der PhB und dem hier geschilderten Effekt ein engerer 
Zusammenhang besteht. 


Summary 

After 10 applications of phenylborie acid (0.03 ml of a 2-10°®M 
solution) to young plants of Kalanchoe blossfeldiana the flowers were 
found to have a reduced number of petals or no petals at all. 

In Cucumis sativus one application of phenylboric acid at the same 
strength was enough to cause abnormal flowers to develop in the axils 
of 8 to 10 leaves; in addition there were 1 to 2 leafles nodes and other 
abnormalities. The position of the abnormal flowers and leafless nodes 
was dependant upon the stage of development of the plant at the time 
of application. It seems from a parallel study of treated plants grown 
to maturity, and plants sectioned at the time of treatment, that phenyl- 
boric acid inhibited selectively the first differentiation processes of the leaf 
primordia. 


Wir danken der Deutschen Forschungsgemeinschaft fiir die groBziigige Unter- 
stiitzung der vorliegenden Untersuchungen. 
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UBER DIE ZUSAMMENSETZUNG DES NEKTARS 
UND DEN MECHANISMUS SEINER SEKRETION. I 


Von 
ULricH Litrer* ** 
Mit 5 Textabbildungen 
(Eingegangen am 18. Oktober 1960) 


I. Einleitung 

Eine eingehende chemische Analyse des Nektars ist in zweierlei Hin- 
sicht von Bedeutung. Einmal gibt sie eine Vorstellung von den Nahrungs- 
stoffen, die den nektarsammelnden Tieren, insbesondere den Bienen, 
zur Verfügung stehen und damit auch von dem Material, aus dem der 
Honig gebildet wird. Hierbei ist nur die ,,natiirliche“‘ Zusammensetzung 
des Sekretes interessant, die vielfach durch sekundäre mikrobielle Um- 
setzungen der ursprünglich sezernierten Stoffe stark beeinflußt ist. Zum 
anderen ist die Kenntnis des Nektars eine Voraussetzung für das Verständ- 
nis des Sekretionsmechanismus. Hier ist die ursprüngliche Beschaffenheit 
des Nektars wichtig, also die chemische Zusammensetzung vor einer 
eventuell später einsetzenden spontanen oder durch mitausgeschiedene 
Enzyme katalysierten oder auch durch in den Nektar gelangte Mikro- 
organismen bewirkten Umwandlung. Eine Ergänzung und Erweiterung 
der bisherigen Nektaranalysen war das erste Ziel dieser Arbeit. 

Über den Sekretionsmechanismus wissen wir heute zwar, daß es 
sich um komplizierte metabolisch gesteuerte Vorgänge handelt (FrEy- 
WyssLiNG u. AGTHE 1950; AGTHE 1951; ZIMMERMANN 1953 und 1954; 
FREY-WYSssLING, ZIMMERMANN u. Maurizio 1954; ZIEGLER 1955 u. 1956; 
Marıte 1956; SHUEL 1956 u. 1959; Vis 1958; Brown 1959), zahlreiche 
Einzelheiten liegen aber noch völlig im Dunkeln, so daß es derzeit noch 
nicht möglich ist, eine präzise Vorstellung von den eigentlichen Abschei- 
dungsvorgängen zu entwickeln. Auch zur Klärung einzelner Teilfragen 
dieses Problemkreises sucht die vorliegende Arbeit beizutragen; vor 
allem auch im Hinblick darauf, daß die Leistung der Nektarien über die 
Funktion der Geleitzellen im Phloem Aufschluß geben könnte, deren 
Tätigkeit in vielem mit der der Nektardrüsen übereinstimmt (ZIEGLER 
1955, 1956; Frey-WyssLine u. HAUSERMANN 1960). 

* Teil einer Dissertation der Fakultät für Chemie der Technischen Hochschule 
Darmstadt. 


** Herrn Professor Dr. H. ZIEGLER danke ich für die Anregung zu dieser Arbeit 
und das große Interesse, das er jederzeit ihrem Fortgang entgegenbrachte. 
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II. Allgemeine Methoden 


1. Gewinnung des Materials. Der Nektar stark sezernierender Nektarien konnte 
direkt mit einer Glascapillare abgenommen und für die Analyse gesammelt werden. 
Bei Nektarien, die nur geringe Mengen Nektar abscheiden, erwies es sich als zweck- 
mäßig, die nektarientragenden Organe zu isolieren und auf feuchtem Filtrierpapier 
in geschlossenen Petrischalen auszulegen, wobei sich die Menge des abgeschiedenen 
Nektars durch Einstellung 
eines Gleichgewichtes zwi- 
schen der ausgeschiedenen 
konzentrierten Zuckerlösung 
und der wasserdampfgesättig- 
ten Atmosphäre stark ver- 
mehrt (SHUEL 1952 u. 1956, 
Huser 1956). Das verdünnte 
Sekret (s. Abb. 1) konnte 
wiederum mit einer Capillare 
gesammelt werden. Bei Pteri- 
dium aquilinum Kuun schei- 
terte diese Methode wegen des 
raschen Degenerierens des ab- 
geschnittenen Gewebes; von 
dieser Art konnten deshalb 
nur sehr geringe Nektar- 
mengen erhalten werden. 

Bei den meisten der unter- 
suchten Pflanzen gelang es 
ohne groBe Schwierigkeiten, 
frisch sezernierten Nektar zu 
ernten, der nur geringfiigig 
mit Mikroorganismen infiziert 
war. Bei Musa sapientum L. 
war dies nicht möglich, da 
schon der Nektar eben geöff- 
neter Blüten zahlreiche Mikro- 
organismen enthielt; hier 
wurde das ‚natürliche‘ Se- 


Abb. 1. Blattstiel von Viburnum opulus L. mit sezer- kret analy siert. Die Gewin- 

nierenden Nektarien. Der Blattstiel befand sich nach ung völlig sterilen Nektars 

dem Isolieren 12 Std in einer feuchten Kammer. zur Untersuchung der tat- 

11fach vergrößert sichlichen Zusammensetzung 

bei der Sekretion ist experi- 

mentell schwierig. Man müßte die ganzen Pflanzen steril aufziehen, da schon 
innerhalb der Blütenknospen die Infektionskeime vorhanden sein können. 


2. Papierchromatographie. Die Trennung von Fructose, Glucose und Saccharose 
wurde im allgemeinen mit Butanol-Eisessig-Wasser (4:1:5) als Lösungsmittel 
absteigend durchgeführt (vgl. LINSKENS 1959). Sollte jedoch gleichzeitig die 
Saccharose von Oligosacchariden getrennt werden, erwies sich ein Mischungs- 
verhältnis von 3:2:2) als zweckmäßiger. Als Sprühreagens wurde durchweg Ben- 
zidin-Trichloressigsäure verwendet, das alle Pentosen, Aldo- und Ketohexosen und 
Oligosaccharide entwickelt (vgl. LINSKENS 1959). 

Für die aufsteigende Chromatographie der Dicarbonsäuren, der Citronen- 
säure und der Zuckersäuren diente Essigäther-Ameisensäure-Wasser (10:2:3) als 
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Lösungsmittel (Herreruss 1957). Die R, -Werte, die für dieses Lösungsmittel und 
Whatman-I-Papier aus zahlreichen Chromatogrammen ermittelt wurden, sind in 
Tabelle 1 wiedergegeben. Als Sprühreagens diente ein Gemisch von 2 ml Anilin 
und 2g Glucose in 100 ml Butanol-Eisessig-Wasser (6:2:2). Entwickelt wurde 
10 min bei 110° C (vgl. Cramer 1958). Mit dem genannten Reagens geben alle in 
Tabelle 1 angegebenen Säuren braune Flecken; keine Farbreaktion zeigen auf dem 
Chromatogramm die freien Zucker und die Dicarbonsäuren Asparaginsäure und 
Glutaminsäure. Da die Glucuronsäure und die Galakturonsäure mit Essigäther- 
Ameisensäure-Wasser nur sehr schwer zu trennen sind (vgl. Tabelle 1), wurden sie 
mit Butanol-Äthanol-Wasser (4:1:5) als Lösungsmittel chromatographiert (vgl. 
LinsKENS 1959), wobei ihre R, -Werte verhältnismäßig weit auseinanderliegen. 
Besprüht wurde mit Benzidin-Trichloressigsäure. 











Tabelle 1. R,-Werte einiger Dicarbonsäuren, der Citronensäure und der Zuckersäuren in 
Essigäther- Ameisensäure-Wasser (10:2:3) und auf Whatman-I-Papier; aufsteigend 
Ry Werte R,- Werte 
PUMA: 2... « . | 0,91 Citronensäure . . . . . . 0,57 
Bernsteinsäure. . . . . . 0,82 Li CN TE 0,47 
Malonsäure . . .:. . . . 0,78 RS. à 0,31 
ORAN. …. …:. « 0,68 Glucuronsäure . . . . . . 0,25 
Äpfelsäure Sie a Bag ee 0,63 Galakturonsäure . . . . . 0,23 











Die Ketosäuren wurden aufsteigend mit wassergesättigtem Butanol-Amei- 
sensäure (95:5) getrennt (vgl. CRAMER 1958). Nach dem Besprühen mit Phenylen- 
diamin (0,029 g Phenylendiamin, 5 g Trichloressigsäure, 50 ml Wasser) und zwei- 
minütigem Entwickeln bei 100°C konnten die einzelnen Säuren auf dem noch 
feuchten Chromatogramm als grünlich fluorescierende Flecken mit der Analysen- 
quarzlampe lokalisiert werden. 

Die Aminosäuren wurden eindimensional absteigend in Butanol-Eisessig- 
Wasser (4:1:5) bzw. aufsteigend in wassergesättigtem Phenol (px 12) getrennt. Zur 
zweidimensionalen Methode wurden beide Lösungsmittel kombiniert. Besprüht 
wurde mit Ninhydrin und Butylalkohol. Zur Verstärkung der Farbtiefe wurde das 
Chromatogramm nach dem Besprühen in eine Wasserdampfatmosphäre von 
100° C gebracht und dann 5 min bei 105° C entwickelt (vgl. LINSKENS 1959). 

Uridindiphosphatglucose (UDPG) wurde mit Äthanol — In Ammoniumacetat 
(7,5:3) auf dem Papier 2214a der Firma Macharey u. Nagel chromatographiert 
und durch seine UV-Absorption auf dem Papier mit einer Spezialanalysenlampe 
(Hanau) lokalisiert. 

3. Colorimetrische Methoden. Die Proteinbestimmungen wurden nach der 
Biuretmethode durchgeführt (vgl. CoLowıck-KArLan 1957). 1/,—1 ml Nektar 
wurde mit dest. Wasser auf 10 ml aufgefüllt und mit 1,5 ml 3 m Trichloressigsäure 
versetzt. Das ausgeflockte Eiweiß wurde abzentrifugiert, die überstehende Flüssig- 
keit verworfen, der Niederschlag mit 2 ml Biuretreagens versetzt und mit Wasser 
auf 4 ml aufgefüllt. Nach 30 min wurde im Zeiss-Elko II mit dem Filter S 38 E 52 
photometriert. Die zur Ermittlung der Absolutwerte erforderliche Eichkurve 
wurde mit Hilfe von hochgereinigter Urease als Protein aufgestellt. 

Die größenordnungsmäßige Bestimmung der ninhydrinpositiven Substanzen 
im Nektar gelang nach einer von ZIEGLER (1956) angegebenen Methode zur Colo- 
rimetrierung der Ninhydrinfärbung. Die im Eppendorf-Photometer bei 578m 
gemessenen Extinktionen wurden mit einer mit Leucin als Testsubstanz aufgestellten 
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Eichkurve verglichen. Dabei waren je nach der Konzentration der ninhydrin- 
positiven Substanzen 0,2—1,0 ml Nektar für eine Analyse nötig. 

Allantoin und Allantoinsäure wurden nach einer Methode von Young und 
Conway (1942) bestimmt. Nach diesem Verfahren werden Allantoin bzw. Allantoin- 
säure hydrolytisch gespalten, und die entstandene Glyoxylsäure wird colorimetrisch 
nachgewiesen. Die Messung erfolgte im Zeiss-Spektralphotometer bei 525 mu. Die 
Absolutwerte wurden mit Hilfe einer Eichkurve ermittelt. 

Die quantitative Bestimmung der reduzierenden Zucker wurde nach der Wallen- 
felsschen Methode der Tetrazoliumreduktion (vgl. PaAecH u. Tracey 1955) durch- 
geführt. Für die Bestimmung des Gesamtzuckergehalts war vorher eine 10-min- 
Hydrolyse mit In HCl bei 100°C im Wasserbad nötig. Für eine Zuckeranalyse 
genügen 0,1 ml einer 200fach verdünnten Nektarprobe. 

Die Phosphatbestimmungen wurden nach der im Begleitheft zum Eppendorf- 
Photometer angegebenen Methode durchgeführt. Dabei wird Phosphorammonium- 
molybdat, das sich nach der Zugabe von Ammoniummolybdatreagens bildet, mit 
Metol (p-Methylamino-phenol-sulfat) zu Molybdänblau reduziert und die Reaktion 
mit Natriumacetat gestoppt. Photometriert wurde teils im Eppendorf-Photometer 
bei 578 mu, teils im Zeiss-Elko II mit dem Filter S38 E 52, und die ermittelten 
Extinktionen mit einer Eichkurve verglichen. 

4. Kontaktradioautographie. Zur Herstellung von Kontaktradioautogrammen 
von Pflanzen und Pflanzenteilen werden dieselben in einer Presse im Vakuum- 
Gefriertrockner Speedivac (Edvards high vacuum ltd.) getrocknet. Durch das damit 
verbundene augenblickliche Gefrieren der Pflanzen werden sekundäre Verschie- 
bungen von Stoffen während des Trocknens vermieden. Papierchromatogramme 
wurden direkt nach dem Trocknen autoradiographiert. Die Strahlung wurde mit 
Hilfe von Agfa-Röntgenfilmen aufgenommen, die wie üblich entwickelt wurden. 
Die Expositionszeiten werden in den einzelnen Fällen angegeben. 

5. Nektarienkultur. Die Präparation der Kelchblattnektarien von Abutilon 
striatum Dicks. für Fütterungsversuche wurde in der von ZIEGLER (1956) und 
Marıte (1956) angegebenen Weise durchgeführt. Das Nektargewebe wurde dabei 
stets angeschnitten, so daß ein unmittelbarer Kontakt mit dem Kultursubstrat 
gewährleistet war. Das Medium (5%ige Glucose- bzw. Saccharoselösung) wurde 
durch Zusetzen von 1,5% Agar verfestigt, da dadurch ohne Beeinträchtigung der 
Ergebnisse die ganze Handhabung der Kultur wesentlich erleichtert werden kann. 

6. Sonstige Methoden. Für die titrimetrische Bestimmung der Glucose wurde 
die von WILLSTÂTTER und SCHUDEL (1918) angegebene Methode verwendet. 
Dabei rufen weder Fructose nach Saccharose eine Störung hervor. 

Spezielle Methoden, die zur Lösung einzelner Probleme benutzt wurden, sollen 
an der jeweiligen Stelle beschrieben werden. 


III. Die chemische Zusammensetzung des Nektars 

1. Die Zucker. Der Nektar wird als zuckerhaltiges Sekret pflanzlicher 
Drüsen definiert. Es sind also stets verschiedene Zucker im Nektar 
enthalten, und zwar im allgemeinen Saccharose, Fructose und Glucose 
und gelegentlich Oligosaccharide, die aus Glucose- und Fructoseeinheiten 
aufgebaut sind. Es kann in seltenen Fällen auch nur Saccharose im 
Nektar enthalten sein, wenn, wie MATILE (1956) dies für Impatiens. 
holstii EnGL. et Wars. angibt, keine Invertase vorhanden ist, welche 
die Saccharose spaltet; zu dieser Gruppe gehören auch Rhododendron 
ferrugineum L. und Aesculus Hippocastanum L. (Maurizio 1959), ferner 
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bestimmte Paeonia-Arten (FREY-WysSLING u. HÄUSERMANN 1960). 
Auch im Nektar von Centaurea montana L. konnte nun Saccharose als 
einziger Zucker nachgewiesen werden. In den anderen untersuchten 
Nektararten der extrafloralen Nektarien von Platycerium div. spec., 
Photinopteris speciosa J. Sm.1, Sambucus ebulus L., Sambucus nigra L., 
Sambucus racemosa L., Paeonia div. spec. (andere Formen als die von 
Frey-WyssLine und HAUSERMANN untersuchten ?), Viburnum opulus L., 
Pteridium aquilinum Kuun, Passiflora spec. und Sansevieria zeylanica 
Wizzp. und der Blütennektarien von Abutilon striatum Dicks. und 
Musa sapientum L. fanden sich nach chromatographischer Trennung 
stets nur Saccharose, Fructose und Glucose und keine anderen Zucker; 
im Nektar der extrafloralen Nektarien von Paeonia am Saum der 
Perianthblätter außerdem ein Oligosaccharid, das nach Elution vom 
Papier, Hydrolyse und erneutem Chromatographieren Flecken vom 
R,-Wert der Glucose und der Fructose lieferte, und zwar größenordnungs- 
maBig — nach der Fleckenvergleichsmethode — 3—4mal soviel Fructose 
wie Glucose. Das Zustandekommen solcher Oligosaccharide haben 
FREY-WYSSLING, ZIMMERMANN und Maurizio (1954) und ZIMMER- 
MANN (1954) ausführlich untersucht. 

Beim Bliitennektar von Musa sapientum L. wurden die Mengen- 
verhältnisse der einzelnen Zucker zueinander genauer untersucht. Durch 
Chromatographieren und durch visuellen Vergleich mit Flecken gleich- 
zeitig chromatographierter bekannter Zuckermengen ergaben sich für 
eine Probe des Nektars folgende Werte: 120—160 mg Saccharose, 
80 mg Glucose und 80 mg Fructose pro ml Nektar, also ein Verhältnis 
von Glucose zu Fructose wie 1:1. Mit einer anderen Nektarprobe wurde 
dies mit einer Methode nachgeprüft, die kurz geschildert sein soll. 
Die Glucose wurde vor und nach Hydrolyse einer Probe nach der Me- 
thode von WILLSTÄTTER und SCHUDEL (1918) titrimetrisch bestimmt 
und so die Menge der freien Glucose und der Gesamtglucose erhalten. 
Durch Differenzbildung konnte die in der Saccharose gebundene 
Glucose und damit die Saccharosemenge errechnet werden. Der Ge- 
samtzucker wurde nach Hydrolyse colorimetrisch mit Hilfe der TTC- 
Reaktion bestimmt. Durch Abziehen der für die freie Glucose und die 
Saccharose gewonnenen Werte konnte die Menge der freien Fructose 
ermittelt werden. Das Ergebnis war folgendes: 95,0 mg Saccharose, 
33,6 mg Glucose und 33,3 mg Fructose pro ml Nektar, also ebenfalls 
ein Verhältnis Glucose: Fructose = 1:1. 

Gesamtzuckeranalysen von 12 verschiedenen Proben von Musa- 
Nektar ergaben einen Mittelwert von 331, bei Extremwerten von 162 und 
450 mg Gesamtzucker pro ml Nektar. 

1 Die Drüsen von Photinopteris speciosa J. Sm. konnten als Nektarien identi- 


fiziert werden. 
Planta, Bd. 56 13a 
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2. Die Stickstoffverbindungen. Im Verhältnis zum Siebröhrensaft, der 
die Kohlenhydratquelle der Nektarien darstellt (Frey-WyssLine und 
AGTHE 1950), ist der Gehalt an ninhydrinpositiven Substanzen im 
Nektar gering, ein Beweis für die Filtration, die vom Nektargewebe vor- 
genommen wird. So enthält der Siebröhrensaft von Robinia pseudo- 
acacia L. die 5000fache Menge ninhydrinpositiver Substanzen wie der 
Nektar derselben Pflanze (ZIEGLER 1956). Bei anatomisch primitiveren 
Nektarien ist diese Filterung in bezug auf die ninhydrinpositiven Sub- 
stanzen mehr oder weniger stark herabgesetzt, Abb. 2 gibt für ver- 
schiedene Nektarientypen die Menge der ninhydrinpositiven Substanzen 
je Gramm Zucker im Nektar an. 

Den höchsten Wert weist der Nektar der Platycerium-Arten auf, der 
an der Oberfläche der jungen Mantelblätter ausgeschieden wird, ohne 
daß ein besonders ausgebildetes Nektarium zu beobachten wäre. Der 
Nektar wird hier in den subepidermalen Zellagen gebildet und gelangt 
durch Auseinanderreißen der Epidermis nach außen (Dimmer 1911). 
Bei Paeonia handelt es sich ebenfalls um sog. ,,gestaltlose‘‘ Nektarien 
am Saum der Perianthblätter, wobei hier die Leitparenchymzellen 
der Nervenendigungen direkt an die Atemhöhlen der Spaltöffnungen 
anschließen, durch welche die Sekretion erfolgt (ZIMMERMANN, J. G. 
1932, Frey-Wysstine u. HÄUSERMANN 1960). Bei den extrafloralen 
Nektarien der verschiedenen Sambucus-Arten erfolgt eine Gewebs- 
auflösung im Inneren der Nektarien (J. G. ZIMMERMANN 1932). Der 
Verfasser konnte diese Gewebsauflösung durch Untersuchung der ver- 
schiedenen Stadien von einer Lockerung des Zellgefüges bis zur 
Ausbildung eines Hohlraumes verfolgen. Bei Sansevieria bilden die 
Brakteen der Blütenstände gestaltlose Nektarien (vgl. auch Frey- 
WyssLING u. HÄUSERMANN 1960). Die Sekretionsorgane von Musa, 
die schon ein hochentwickeltes Drüsengewebe besitzen, gehören zu 
den sog. Septalnektarien (SCHNIEWIND-TuIEs 1897). Die Blattnektarien 
von Viburnum opulus L. weisen ebenso wie die Nektarien von Pteri- 
dium aquilinum KuHN (BonnreR 1878, Darwin 1877, Ficpor 1891, 
Lroyp 1901, Frry-Wysstine 1935, Frey-Wysstine u. HAUSERMANN 
1960) ein wohlausgebildetes Nektargewebe auf. Bei Pteridiwm erfolgt 
die Ausscheidung durch Spaltöffnungen. In den tieferen Zellagen 
findet sich ein gut gekennzeichnetes und begrenztes Chlorenchym, 
über dessen Bedeutung für die Sekretion jedoch nichts Näheres gesagt 
werden kann. 


Abb. 2. Ninhydrinpositive Substanzen im Nektar verschiedener Pflanzen im Vergleich zur 
Anatomie der betreffenden Nektarien. Skizze 1 nach DÜMMER (1911); Skizze 2 nach 
ZIMMERMANN (1932); Skizze 9 nach AGTHE (1951); die Skizzen 3—8 sind Originale. Menge 
der ninhydrinpositiven Substanzen im Nektar von Abutilon, Robinia und Hoya nach 
ZIEGLER (1956). B Leitbündel. BSch Bastscheide eines Leitbündels, Chil Chlorenchym, 
1H lysigener Hohlraum, LP Leitparenchym, NSp Nektarspalt, 
S Sekretionsgewebe, SSp Saftspalte, X Xylem 








196 ULRIcH LÜTTGE: 


Den geringsten Stickstoffgehalt hat der Nektar der höher entwickelten 
Blütennektarien von Hoya carnosa R. Br., Robinia pseudoacacia L. 
und Abutilon striatum Dicks. Zwischen diesen und den primitiv gebauten 
Drüsen können — wie Tabelle 2 zeigt — alle Übergänge gefunden werden. 

Der Nachweis der einzelnen Aminosäuren, die im wesentlichen 
die Fraktion der ninhydrinpositiven Substanzen bilden, ist wegen 
ihrer geringen Menge schwierig. Im Nektar von Sansevieria zeylanica 
Wirrp., der, wie aus Tabelle 2 hervorgeht, eine verhältnismäßig große 

Menge ninhydrinpositiver 
Tabelle 2. Aminosäuren im Nektar von Musa Substanzen enthält, konn- 
sapientum L. 

Die gleiche Anzahl von Kreuzen bedeutet 
größenordnungsmäßig — nach der Fleckenver- ‘ : 
gleichsmethode — übereinstimmende Konzen- noch weniger Glutamin- 
trationen. säure nachgewiesen werden. 


| Die sauren und einige 


ten chromatographisch Ala- 
nin, weniger Threonin und 





faansrenuung Ft sc + neutrale Aminosäuren lie- 
paraginsäure . | +++ ystin . . A : à 

Methionin +44 Pole. 1 + Ben sich in der Fraktion 
Serin . . . . . + + Alanin . . | + der organischen Säuren 


nachweisen. 

Die Ergebnisse verschiedener Chromatogramme des Musa-Nektars 
sind in Tabelle 2 zusammengefaBt. 

Da bei verschiedenen Ahornarten im Siebréhrensaft die Ureide 
Allantoin und Allantoinsaure als Stickstofftransportsubstanzen gefunden 
wurden (ZIEGLER u. SCHNABEL 1960), lag es nahe, nach diesen Stoffen 
auch im Nektar zu suchen. Der Nektar von Acer platanoides L., der 
durch Auslegen von Blüten auf feuchtem Filtrierpapier gewonnen werden 
konnte, enthielt tatsächlich 60 y Allantoin und 50 y Allantoinsäure je 
Gramm Zucker. Auch hier zeigt sich eine Filterung durch die Nek- 
tarien, wenn man diesen Werten die von ZIEGLER u. SCHNABEL er- 
mittelten Konzentrationen im Siebröhrensaft gegenüberstellt, die zwi- 
schen 1610 und 4020 y Gesamtallantoin je Gramm Zucker — je nach 
der Höhe der Entnahme des Siebröhrensaftes am Stamm — lagen, also 
das 14,8- bis 36,5fache der im Nektar gefundenen Konzentrationen 
betrugen. 

Ein derartiger Vergleich zwischen Nektar und Siebröhrensaft kann aber nur 
mit Einschränkung vorgenommen werden, da nämlich zur Blütezeit im Frühjahr 
bzw. im Frühsommer noch kein Siebröhrensaft zur Verfügung steht, dieser vielmehr 
erst im Sommer bzw. Herbst gewonnen werden kann. Im vorliegenden Falle wurden 
die zum Vergleich herangezogenen Werte mit Siebröhrensaft ermittelt, der im 
vorhergehenden Herbst gezapft worden war. 

Neben den Aminosäuren und — beim Ahorn — den Ureiden, die 
zweifelsohne durch die Nektardrüsen abgeschiedene Stickstoffverbin- 
dungen darstellen, findet man gelegentlich auch größere Mengen Protein, 
die wohl sekundär in den Nektar hineingekommen sind (BuxBAUM 
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1927). Dieser Proteingehalt ist durch die in den Nektar gelangten Pollen 
und die Infektion mit Mikroorganismen zu erklären (vgl. Ewerr 1932). 
Nach Orr (1924/25) sollten in einem Falle die Bakterien im Nektar 
sogar den Luftstickstoff assimilieren können. 


Als besonders stark mit Mikroorganismen infiziert erwies sich — wie 
erwähnt — der Nektar der für die vorliegenden Untersuchungen zur 
Verfügung stehenden Bananenpflanze, der schon bei ganz jungen, eben 
aufgebrochenen Blüten eine deutliche Trübung zeigte. In je 1 ml Nektar 
älterer Blüten wurden im Durchschnitt 5,85 mg Protein, in je 1 ml 
Nektar eben geöffneter Blüten 2,75 mg Protein gefunden. Nach Fil- 
tration durch ein Bakterienfilter war in dem Nektar mit der Biuret- 
methode kein Eiweiß mehr nachweisbar. Durch diese Infektion des 
Nektars erhöht sich sein Eiweißgehalt also beträchtlich, was auch für 
die Stickstoffernährung der blütenbesuchenden Wirbeltiere, namentlich 
der Kolibris und der Fledermäuse (Musa ist eine Fledermausblume) von 
Bedeutung sein kann. 

Doro (1947) hat im Naturhonig antibakterielle Hemmstoffe nach- 
weisen können. Inwieweit solche Hemmstoffe schon im Nektar enthalten 
sind, oder — was wahrscheinlicher ist — erst durch die Bienen in den 
Honig hineingebracht werden, müßte geprüft werden. 


3. Die organischen Säuren. Außer den Aminosäuren sind noch andere 
kurzkettige organische Säuren im Nektar enthalten, die sich aber wegen 
ihrer geringen Konzentration bisher zumeist dem Nachweis entzogen 
haben, den schon BEUTLER 1930 versucht hat. Ascorbinsäure wurde 
von WEBER (1942, 1951) im Nektar von Fritillaria imperialis L. und von 
Impatiens holstii EnGL. et WARB. und von BUKATSCH u. WILDNER (1956) 
im Nektar von zahlreichen weiteren Arten nachgewiesen. 


Die Schwierigkeit beim chromatographischen Nachweis der organischen Säuren 
ergibt sich daraus, daß die starke Zuckerkonzentration des Nektars es nicht erlaubt, 
genügende Mengen auf den Startpunkt aufzutragen. Die Entfernung der Haupt- 
menge der Zucker gelang mit Hilfe von Ionenaustauschern. Zu diesem Zweck 
wurden die Säuren des Nektars an eine kleine Säule von stark basischem Aus- 
tauscher III der Firma Merck (etwa 10g; Durchmesser der Säule 2,7 cm; Länge 
3 cm) adsorbiert. Die zur Untersuchung vorgesehene Nektarprobe wurde vorher 
mit etwa 1 Liter dest. Wasser verdünnt. Anschließend wurde die Säule gut mit 
dest. Wasser gewaschen, worauf die Säuren mit etwa 600 ml 1n-Ammonium- 
carbonat eluiert wurden. Das Eluat wurde an einer Säule von stark saurem 
Austauscher I der Firma Merck (100 g; Durchmesser 4,5 cm; Länge 9 cm) seiner 
Ammoniumionen entledigt, wobei der Austauscher nach je 200 ml regeneriert 
werden mußte. (Regenerieren des sauren Austauschers mit 600 ml 4,5%iger HCl, 
des basischen Austauschers mit 150 ml 10%iger NaOH, anschließend waschen mit 
dest. Wasser, bis der Durchlauf keine saure bzw. alkalische Reaktion mehr zeigt). 
Durch Einengen des Durchlaufs durch die zweite Säule im Vakuum bei 30—40° C 
wurde eine Fraktion gewonnen, die neben den Dicarbonsäuren, Ketosäuren und 
Zuckersäuren die sauren und einige neutrale Aminosäuren und nur noch Spuren 
freier Zucker enthielt und je nach der Menge des verwendeten Nektars einen 
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pa-Wert zwischen 1 und 3 aufwies. Von Abutilon striatum Dicks. wurden 8 ml, von 
Musa sapientum L. 35 ml Nektar zur Untersuchung herangezogen. 

Tabelle3 gibt die Ergebnisse nach der chromatographischen Trennung 
der Dicarbonsäuren und der Zuckersäuren wieder. Dabei zeigte sich, 
daB sowohl im Nektar von Musa, als auch im Nektar von Abutilon ledig- 
lich Galakturonsäure und keine Glucuronsäure enthalten ist. 


Tabelle 3. Organische Säuren im Nektar von Abutilon striatum Dicks 
und Musa sapientum L. 
Die gleiche Anzahl von Kreuzen bedeutet größenordnungsmäßig — nach der 
Fleckenvergleichsmethode — übereinstimmende Konzentrationsverhältnisse. Lauf- 
mittel: Essigäther-Ameisensäure-Wasser bzw. Butanol-Äthanol-Wasser. 























Abutilon Musa Abutilon Musa 
Fumarsäure . . +++ + Citronensäure . |++++] ++++ 
Bernsteinsäure . + ++ Weinsäure. . . | ++++1!+++++ 
Äpfelsäure. . . | +++ EEE Gluconsäure . . ++ ++ 
Oxalsäure . . . ++ +++ | Galaktonsäure . + + + + 


An Ketosäuren konnte bei Musa und bei Abutilon nur «-Keto- 
glutarsäure nachgewiesen werden. Im Nektar von Viburnum opulus L. 
fand sich nur Citronensäure, was vermutlich darauf zurückzuführen 
ist, daB sich andere, im Nektar weniger konzentriert vorliegende Säuren 
dem Nachweis entzogen haben, da hier nur eine geringe Menge Nektar 
fiir die Analyse zur Verfiigung stand. 


Auf eine quantitative Bestimmung der einzelnen Säuren mußte zunächst ver- 
zichtet werden, da der Austauschvorgang und der Vorgang des Einengens (Flüchtig- 
keit einzelner Säuren) quantitativ nicht zu übersehen sind. Auch aus der Titration 
des Nektars,- bzw. aus seinem pp-Wert kann auf die Gesamtmenge der organischen 
Säuren (Dicarbonsäuren, Ketosäuren, Aminosäuren, Zuckersäuren) kein Rück- 
schluß gezogen werden, da die Säuren wegen des Kationengehalts des Nektars 
auch zum Teil als Salze vorliegen können, andererseits der Nektar ein stark ge- 
puffertes System darstellt, was leicht durch Vergleich von Titrationswerten mit py- 
Messungen zu zeigen ist. Die Titration von Musanektar mit m/10 und m/100 KOH 
bzw. die Rücktitration von vorgelegter m/10 KOH mit m/10 HCl gegen Phenol- 
phtalein als Indicator mit einer Mikrobürette ergab einen Verbrauch von 0,06 ml 
m/10 KOH je Milliliter Nektar, was einer Wasserstoffionenkonzentration von 
6-10-3 entspräche. Der daraus zu berechnende px-Wert würde — log 0,006 = 2,2 
betragen, während der tatsächliche py-Wert (Universalindicator flüssig der 
Firma Merck) bei 4,5 lag, entsprechend einer Wasserstoffionenkonzentration 
von 3-10. 

Die Frage nach der Herkunft der Säuren im Nektar ist nicht ohne 
weiteres zu entscheiden. Die von BEUTLER (1930) und von Ewerr (1932) 
erwogene Möglichkeit, daß es sich hierbei um Stoffwechselprodukte 
der im Nektar enthaltenen Mikroorganismen handeln könnte, kann vor 
allem bei dem stark infizierten Nektar von Musa sapientum L., der 
für die obigen Untersuchungen herangezogen wurde, zutreffen. Die 
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Tatsache, daß SCHNABEL einige dieser Säuren auch im Siebröhrensaft 
verschiedener Bäume finden konnte (unveröffentlicht), läßt jedoch 
angesichts der Ähnlichkeit der Drüsenfunktion der Geleitzellen und der 
Nektarien auch an die Möglichkeit einer Ausscheidung der Säuren durch 
das Sekretionsgewebe denken. 

4. Die Phosphatfraktion. Da Phosphorylierungsmechanismen bei der 
Nektarsekretion mit Sicherheit eine sehr wesentliche Rolle spielen 
(ZIEGLER 1955, 1956; Martine 1956; Vis 1958; FREY-WYyssLine u. 
HÂUSERMANN 1960), ist auch der Phosphatgehalt des Nektars selbst 
von Interesse. 


Die älteste Gesamtphosphatasebestimmung führte v. PLANTA (1886) mit ein- 
gedicktem Nektar von Protea mellifera THuns. durch. Eine Aufgliederung des 


Tabelle 4. Phosphatverbindungen im Nektar von Musa sapientum L. 





























Auf 1 ml Nektar Auf 1g Zucker 

bezogen bezogen 
ylml 9/00 ylml 0/00 
Anorganisches Phosphat .... . 186 0,19 732 0,73 
Leichthydrolysierbares Phosphat . 79 0,08 311 0,31 
Schwerhydrolysierbares Phosphat . 54 0,05 213 0,21 
Gesamtphosphat . . . . . . . . . 319 0,32 1256 1,25 


Phosphatgehaltes in die verschiedenen Fraktionen, nämlich anorganisches Phosphat, 
leicht hydrolysierbare organische Phosphatverbindungen (= ,,7 min-Phosphat) 
und schwer hydrolysierbare organische Phosphatverbindungen ist von ZIEGLER 
(1956) fiir den Nektar von Robinia pseudo-acacia L. vorgenommen worden. 

Für den Nektar von Musa sapientum L. konnten durch eine größere 
Anzahl von Analysen genauere Mittelwerte gewonnen werden, die in 
Tabelle 4 wiedergegeben sind. 


5. Die durchschnittliche Zu ensetzung des Nektars von Musa 
sapientum L. Der Nektar von Musa sapientum L. wurde am ein- 
gehendsten analysiert, da hiervon die größte Menge zur Verfügung 
stand. Der Nektar von Bienenblüten konnte aus Mangel an Material 
nicht so genau untersucht werden. Obwohl die Banane von Fleder- 
mäusen bestäubt wird, zeigte sich in einem Versuch, daß ihr Nektar 
von Bienen ohne weiteres angenommen wird, also keine Stoffe ent- 
hält, die auf die Bienen abstoßend wirken. Die gemittelten Ergebnisse 
der verschiedenen Analysen sind in Tabelle 5 zusammengefaßt. Die 
ermittelte Gesamtmenge der ninhydrinpositiven Substanzen wurde auf 
die verschiedenen papierchromatographisch gefundenen Aminosäuren 
nach den auf den Chromatogrammen geschätzten Mengenverhältnissen 
aufgeteilt, die Aminosäuremengen sind also nur als Näherungswerte 
zu betrachten. 
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Tabelle 5. Durchschnittliche Zusammensetzung des Nektars von Musa sapientum L., 
soweit er in der vorliegenden Arbeit analysiert wurde 


Die angegebenen Werte beziehen sich auf 1 ml Nektar. 





ee a Nektarsran- 320 mg | Organische Säuren 
ee … .:. 80 mg Fumarsäure 
Fructose. . . . . 80 mg Bernsteinsäure 
Saccharose. . . . 160 mg Äpfelsäure 
Ninhydrinpositive Oxalsäure 
Substanzen ....... 140 y Citronensäure 
Glutaminsäure . . 35y Weinsäure À 
Asparaginsäure. . 267 a-Ketoglutarsäure 
Methionin . . . . 26y Gluconsäure 
am 17y Galakturonsäure 
Tyrosin . . . .. 9y Prone...» Aboiiue is + 319 y 
— BARS ER dy Anorganisches 
Al Sed, ten 97 Phosphat . . . 186y 
ses ENT ETS 9, Leichthydrolysier- 
ET FE le 2,75 mg bares Phosphat . 79 y 
bis Schwerhydrolysier- 
5,85 mg bares Phosphat . 54 y 





6. Der Tyrosinasegehalt des Nektars von Lathraea. Über den Enzym- 
gehalt des Nektars weiß man verhältnismäßig wenig. Bekannt ist sein 
Gehalt an Invertase. DAUMANN (1931) berichtet von der eiweiß- 
verdauenden Fähigkeit des Nektars von Nepenthes. Besonders eigen- 
artig ist das Vorkommen einer Tyrosinase im Nektar von Lathraea. 
Nektarien von Lathraea squamaria L. wurden auf einen Glucoseagar 
in geschlossenen Petrischalen gesetzt. Nach einigen Stunden färbten 
sie sich ganz schwarz, hatten aber in dieser Zeit eine reichliche Menge 
Nektar abgeschieden, der ebenfalls dunkel gefärbt war. Die Nektarien 
von Lathraea clandestina L. verhielten sich ebenso. Die Vermutung, daß 
es sich hierbei um Melanine handelt, war sehr naheliegend; die ganzen 
Lathraea-Pflanzen werden schwarz, wenn man sie abschneidet. Da im 
Pflanzenreich noch andere stickstofffreie, schwarze Pigmente, wie die 
Phytomelane der Compositen und andere Oxydationsprodukte stick- 
stofffreier Phenole, bekannt sind, galt es zunächst nachzuweisen, daß 
es sich bei dem dunklen Farbstoff der Lathraea-Pflanzen um echte Me- 
lanine im Sinne der Paechschen Definition handelt (Pancu 1950). Zu 
diesem Zweck wurde ein wäßriger Extrakt aus Lathraea clandestina L. 
durch Homogenisieren von Pflanzenteilen mit Wasser und Abzentri- 
fugieren hergestellt. Zu diesem Auszug wurde C!4-Tyrosin gegeben und 
nach einiger Zeit das entstandene Pigment mit Trichloressigsäure aus- 
gefällt, der Niederschlag abzentrifugiert und sorgfältig mit Trichloressig- 
säure gewaschen. Dann wurde das Pigment mit dem Geigerzähler 
getestet. Es zeigte sich dabei, daß das radioaktiv markierte Tyrosin 
in den Farbstoff eingebaut wurde. Es handelt sich also um die Bildung 
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eines echten Melanins; in dem wäßrigen Auszug aus dem Lathraea- 
Gewebe war ein Enzym enthalten, das mit Tyrosin als Substrat ein 
schwarzes Pigment aufzubauen vermochte: Eine Tyrosinase. 

Auf diese Beobachtungen hin wurde farbloser, frischer Nektar von 
Lathraea clandestina L. optisch auf Tyrosinaseaktivität getestet. Der 
Nektar wurde mit einer Kunststoffcapillare vorsichtig gesammelt, um 
jedes Verletzen von Blütengewebe zu vermeiden. Zum Test wurde eine 
Quarzkiivette (l cm Schichtdicke) mit 0,1 ml DOPA (Dioxyphenyl- 
alanin) als Substrat für die Enzymreaktion und 0,5 ml Nektar mit 
Phosphatpuffer vom py 6,8 auf 2 ml 
aufgefüllt und der Reaktionsverlauf im Ae 
Zeiss-Spektralphotometer bei 450 mu 
gemessen. Als Kontrolle diente eine 
Kiivette, die zusätzlich 0,1 ml gesättigter 
wäßriger Lösung von Phenylthioharn- 
stoff enthielt; Phenylthioharnstoff ist 
ein Inhibitor der Tyrosinase. In der 
ersten Küvette konnte ein deutliches 
Ansteigen der Extinktion beobachtet 2 Wain 4 
werden (Abb. 3). t 

Das fiir die Melaninbildung erforder- es DR er 
liche Enzym ist also im Nektar derin- destina L. Extinktionsänderungen 
takten Pflanzen enthalten; es fehlt hier ‘4” ns ila 
offenbar nur am Substrat. Um das zu 
prüfen, wurde Lathraea-Nektar mit Butanol-Eisessig-Wasser (4:1:1) 
als Laufmittel chromatographiert. Bespriht wurde das Chromatogramm 
zunächst mit einer 1%igen Lösung von diazotierter Sulfanilsäure und 
dann, ohne vorher getrocknet zu werden, mit einer 10%igen Natrium- 
carbonatlösung. Mit diesen Agentien reagieren nur Histidin, Hist- 
amin und Tyrosin, und zwar ergeben die beiden erstgenannten grellrote 
und das letztere goldbraune Flecken (vgl. BELOSERSKI u. PROSKURJAKOW 
1956). Es konnte auf diese Weise kein Tyrosin im Lathraea-Nektar 
nachgewiesen werden. Da die untere Nachweisgrenze der Methode bei 
5y liegt und wegen der hohen Zuckerkonzentration des Nektars nur 
1/-,ml auf das Chromatogramm aufgetragen werden konnten, kann 
nur ausgesagt werden, daß nicht mehr als 250 y Tyrosin in 1 ml Nektar 
enthalten waren. 

Die eigentliche Ausgangsverbindung für die Melaninbehandlung ist 
das DOPA, das auch bei dem oben beschriebenen optischen Test als 
Substrat verwendet wurde und das durch Oxydation aus dem Tyrosin 
entstehen kann. Auch sein Fehlen im Nektar müßte gezeigt werden, 
um sicher zu gehen, daß in ihm kein Substrat für die Melaninbildung 
enthalten ist, und daß nicht etwa der Ablauf der Enzymreaktionen auf 
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andere Weise — z. B. durch Inhibitoren — unterbunden ist. Die Tatsache, 
daß man beim optischen Test mit reinem Nektar unter Zusatz von Substrat 
eine Reaktion bekommt, ist jedoch eine starke Stütze für die erste An- 
nahme. 
IV. Der Mechanismus der Nektarsekretion 

1. Die Rückresorption von Stoffen durch die Nektarien. Die Arbeiten 
von Frey-Wysstine und AGTHE (1950), AGTHE (1951) und ZIMMER- 
MANN (1953) haben gezeigt, daß es sich beim Nektar um ausgeschiedenen 





Abb. 4. Nektarium von Abutilon striatum Dicks. Die Intercellularen erscheinen durch 
den Nektar, der sie ausfüllt, schwarz 


Phloemsaft handelt. Vergleicht man aber die Zusammensetzung des 
Nektars mit der des Siebröhrensaftes, so zeigt sich, daß lediglich der 
Gehalt an Gesamtzucker identisch ist (ZIEGLER 1956). Andere Stoffe, 
wie z. B. die ninhydrinpositiven Substanzen und die Phosphate sind im 
Nektar in stark verminderter Konzentration enthalten (ZIEGLER 1956, 
vgl. auch III/2). Die Nektarien sind also Organe, die speziell für die 
Zuckersekretion ausgerüstet sind und die andere Stoffe spezifisch 
zurückzuhalten vermögen. Auf die Frage, wie das Sekretionsgewebe die 
Kontrolle ausübt, gibt es grundsätzlich zwei verschiedene Antworten, 
nämlich einmal eine spezifische Zuckersekretion unter Zurückhaltung 
der anderen Stoffe, oder aber eine spezifische Rückresorption der Stoffe, 
die im Siebröhrensaft stärker angereichert sind als im Nektar. Die 
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Verwirklichung der zweiten 
Möglichkeit würde also be- 
deuten, daß der Siebröhren- 
saft zunächst unverändert 
austretenkann, unddaßdann 
sekundär verschiedene Stoffe 
rückresorbiert werden. Für 
diese Vorgänge kämen die 
Intercellularen, in die der 
Nektar zunächst abgeschie- 
den wird, wegen ihrer großen 
Oberfläche in Frage. Hier 
läuft auch die Inversion der 
Nektarsaccharose ab (ZIM- 
MERMANN 1954). 

Im Sekretionsgewebe sind 
sehr häufig zahlreiche und 
verhaltnismaBig groBe Inter- 
cellularen anzutreffen (vgl. 
Abb.4 und FREY-WYssLING 
u. HÄUSERMANN 1960). 

Für die Aminosäuren 
konnte mit Hilfe von Glut- 
aminsaure-1-C! schon früher 
eine derartige Riickresorp- 
tion durch sezernierende Nek- 
tarien nachgewiesen werden 
(ZIEGLER und Lirrae 1959). 
Mit derselben Methode des 
Autoradiographierens der 
nach Ablauf der Versuchs- 
dauer (meist etwa 24 Std) ge- 
preBten und gefriergetrock- 
neten Pflanzen konnte mit 
P07 als Indicator auch 
eine Riickresorption von an- 
organischem Phosphat durch 
sezernierende Nektarien be- 


Abb. 5. Keimling von Ricinus com- 
munis L. Die auf das rechte Nek- 
tarium aufgesetzte P**04 -Lösung 
hatte am 20.Juni eine spezifische Ak- 
tivität von 0,08 mC/ml. Exposition 
auf AGFA-Röntgenfilm: 20 Tage 
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obachtet werden. Als Objekte dienten für diese Versuche Daucus 
carota L. und Ruta graveolens L. (florale Nektarien) und Keimlinge von 
Ricinus communis L. (extraflorale Nektarien an den Kotyledonen). In 
Abb. 5 ist die Autoradiographie eines solchen Ricinuskeimlings gezeigt. 

Die Translokation der applizierten Stoffe geht, nachdem sie das 
Sekretionsparenchym passiert haben, vornehmlich in den Leitbündeln 
vor sich, was die besonders starke Aktivität in den Nerven der Keim- 
blätter deutlicht macht. 

2. Phosphatstoffwechsel und Saccharosesynthese in den Nektarien. Ein 
vieldiskutiertes Problem ist die Frage, in welcher Form die Saccharose, die 
dem Nektarium zumeist als einziger Zucker durch das Phloem zugeführt 
wird (WANNER 1952, ZIEGLER 1956), im Nektargewebe selbst wandert. 


Nach Wanner könnten die Zucker im parenchymatischen Gewebe in Form 
der Hexosephosphate verschoben werden. Auch zeigen Befunde von WANNER 
(1952), daß die Geleitzellen, von ZIEGLER u. HUBER 1960, daß die ,,Strasburger- 
zellen‘‘ der Gymnospermen und von ZIEGLER (1956), daß die Holzparenchymzellen 
und auch die Nektarien, die als wichtige ,,Schaltstationen“ des Kohlenhydrat- 
stoffwechsels wirken, starke Aktivität der sauren Phosphatase besitzen (vgl. auch 
FREY-WyssLıinG u. HAUSERMANN 1960). WANNER nimmt an, daß die von diesem 
Enzym katalysierten Reaktionen in der Hauptsache an den Grenzflächen der 
einzelnen Zellen ablaufen und so ein Konzentrationsgefälle für die Zuckerphosphate 
geschaffen wird. Die Ausscheidung der Saccharose im Nektar würde dann so 
zustande kommen, daß an den Grenzflächen zwischen den Nektarienzellen 
und den Intercellularen, in die der Nektar zunächst abgeschieden wird, Phosphat- 
abspaltung und Saccharosesynthese ablaufen, ganz analog, wie dies WANNER 
für die Siebröhren diskutiert. Phosphatmoleküle dienten dann also gewissermaßen 
als ,,carrier“ für die Hexosen. In den Intercellularen erfolgt dann die Saccharose- 
abspaltung durch die Invertase (Hassıp 1958). 

In der Tat konnte MATILE (1956) Glucose-6-phosphat und Fructose-1-phosphat 
in Nektarien von Euphorbia pulcherrima Win. nachweisen. Daneben fand er 
noch wesentlich größere Mengen Saccharosephosphat. Die Saccharosesynthese 
läuft nun in den grünen Pflanzen wahrscheinlich nach der von BucHANAN und 
seinen Mitarbeitern (zitiert nach Hassıp 1958) bei Versuchen mit Chlorella und 
Scenedesmus gefundenen Enzymreaktion ab, die folgendem Reaktionsschema folgt: 

UDPG + Fructose-1-P —— Saccharose-P + UDP* 
Ein Ablauf dieser Reaktion in den Nektarien würde die relativ großen Mengen 
Saccharosephosphat erklären, die MATILE gefunden hat. Einen Hinweis für das 
Vorhandensein von UDPG in den Nektarien liefert auch der Befund von MATILE 
(1956), daß Galaktose durch die Nektarien von Euphorbia pulcherrima Wi. 
in Glucose umgewandelt werden kann, was wohl auf dem Wege der Galakto- 
waldenasereaktion erfolgen wird. 

Es lag nun nahe, durch einen Nachweis von UDPG im Nektarium diese Ver- 
mutung zu stützen. Zu diesem Zweck wurden die isolierten Nektarien von 10 Abu- 
tilon-Blüten im sezernierenden Stadium auf einen 5%igen Saccharoseagar gesetzt, 
dem soviel P#207"" zugegeben wurde, daß er eine spezifische Aktivität von 
0,15 mC/ml hatte. Nach 24 Std wurden die Nektarien abgenommen, mit 20 ml 
96%igem Äthanol im Potter-Elvehjem-Homogenisator zerkleinert und auf dem 
Wasserbad bis zum Sieden erhitzt. Dann wurde abzentrifugiert und die über- 


* UDP = Uridindiphosphat. 
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stehende Flüssigkeit im Vakuum bei etwa 45° C von der Hauptmenge des Alkohols 
befreit und der Riickstand mit distilliertem Wasser wieder aufgenommen. Die 
Reinigung des Extraktes erfolgte mit Aktivkohle. Zunächst wurden der Lösung 
zwei Spatel Aktivkohle zugesetzt. Nach 15min und wiederholtem Umrühren 
wurde abzentrifugiert, die überstehende Flüssigkeit verworfen und die Kohle 
noch zweimal mit dest. Wasser gewaschen. Dann wurde 15 min lang mit 20 ml 
50%igem Äthanol eluiert, zentrifugiert und die überstehende Flüssigkeit im Vakuum 
bei etwa 45° C auf ein Drittel ihres Volumens eingeengt und mit dest. Wasser wieder 
aufgefüllt. Sodann wurde die beschriebene Prozedur noch zweimal wiederholt, 
wobei die Kohlemengen stark reduziert wurden. Das letzte Mal wurde nur noch 
eine Spatelspitze Aktivkohle zugesetzt und das Eluat (5 ml) im Gefiertrockner bis 
zur Trockne eingeengt. Der Rückstand wurde mit einem Tropfen Wasser auf- 
genommen und die Lösung auf ein Chromatogramm aufgetragen. 

Auf dem Radioautogramm war nach der Trennung auf der Höhe 
des UDPG eine deutliche Schwärzung zu erkennen. Die entsprechende 
Stelle wurde aus dem Chromatogramm ausgeschnitten und mit dem 
Geigerzähler getestet. Es ergaben sich 189 cpm über dem Nullwert des 
Papiers. Als Test-UDPG diente ein nach der Vorschrift von LELOIR u. 
PaLaDINI (vgl. CoLowıck-KArLan III 1957) hergestelltes Präparat. 


Das den Nektarien im Agar angebotene P#2O,"" ist also über das 
UDP in die UDPG eingebaut worden, welche dadurch radioaktiv mar- 
kiert wurde und so nachgewiesen werden konnte. 


3. Zuckerkonzentration des Nektars und Plasmolyse des Sekretions- 
gewebes. Da der Nektar im allgemeinen nach seiner Ausscheidung noch 
längere Zeit mit der Oberfläche des Nektariums in Berührung bleibt, 
muß sich das Nektarium irgendwie gegen die hohe osmotische Wirk- 
samkeit dieser konzentrierten Zuckerlösung schützen. 

Nach Huser (1956) soll die Ausscheidungskonzentration des Nektars nicht 
über 30% liegen, da Plasmolyseversuche mit Rohrzuckerlésungen Grenzplasmo- 
lysewerte von dieser Höhe fiir das Sekretionsgewebe ergaben. Erst durch post- 
sekretorische Eindickungsvorgänge soll dann die Endkonzentration des Nektars 
erreicht werden. Dies ändert aber nichts an dem Problem, daß letztlich ein starkes 
Osmotikum mit dem Sekretionsgewebe in unmittelbarem Kontakt steht. Außerdem 
sei darauf hingewiesen, daß es hierbei nicht auf den Prozentsatz an Gesamtzucker 
ankommt, sondern vielmehr darauf, wieweit die Nektarsaccharose bereits invertiert 
ist, also auf die Molarität des Nektars. 

Die vom Verfasser mit Rohrzucker durchgeführten Plasmolyse- 
versuche ergaben ebenfalls verhältnismäßig niedrige Grenzplasmolyse- 
werte. Es wurden hierbei nach der allgemein üblichen Methode nicht 
zu dünne Schnitte — um möglichst wenige Nektartrichome zu ver- 
letzen — der Kelchblattnektarien von Abutilon striatum Dicks. in 
Rohrzuckerlésungen verschiedener Konzentration eingebracht und nach 
1 Std auf Plasmolyse untersucht. Für voll geöffnete Blüten, deren Grund 
mit Nektar erfüllt war, wurde eine Grenzplasmolyse im Durchschnitt 
mit einer 0,62 molaren, also 21,2%igen, Rohrzuckerlésung erhalten. 
Das entspricht nach der von WALTER (1931) angegebenen Tabelle einem 

Planta, Bd. 56 14 
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osmotischen Wert von 18,50 Atmosphären. Für Knospen von etwa 
22mm Länge und 11 mm Breite lagen die Werte noch etwas höher, 
nämlich bei 0,71 molar (= 24,3% bzw. 21,88 Atmosphären). 

Kryoskopische Bestimmungen des Nektars selbst lieferten ganz 
andere Werte. Dabei mußte für jede Bestimmung der Nektar mehrerer 
Blüten zusammengegeben werden, da sonst die Mengen zu gering ge- 
wesen wären. Es wurden mehrere Proben getestet, so daß die angege- 
benen Zahlen Durchschnittswerte darstellen. Für Musa-Nektar wurde 
eine Gefrierpunktserniedrigung von 2,56° C und für Abutilon-Nektar eine 
solche von 3,030 C gemessen. Mit der Umrechnungsformel P,, = 12,92: A 
(BRAUNER 1932) erhält man für Musa-Nektar einen osmotischen Wert 
von 33,08 und für Abutilon-Nektar von 39,15 Atmosphären. Vergleicht 
man diese Werte noch mit der genannten Tabelle, so sieht man, daß 
die osmotische Wirkung des Musa-Nektars der einer 0,97 molaren 
(= 33,2%igen) und die des Abutilon-Nektars der einer 1,09 molaren 
(= 37,3%igen) Rohrzuckerlösung entspricht. 

Es läßt sich nun aber leicht zeigen, daß die Drüsenzellen auch in 
Berührung mit dem Nektar nicht plasmolysiert sind, wenn man die 
Nektarien nektargefüllter Abutilon-Blüten schneidet und sofort auf 
einem Objektträger in einem Tropfen des Nektars mikroskopiert. Läßt 
man die Schnitte nun 1 Std lang im Nektar in einer geschlossenen 
Schale — um Eindickungsvorgänge zu vermeiden — liegen, so zeigen 
sie alle Plasmolyse. Dieser einfache Versuch, der mehrfach reproduziert 
werden konnte, zeigt, wie wenig man hier mit Plasmolyseversuchen 
weiterkommen kann. Eine fundierte Erklärung für das Ausbleiben der 
Plasmolyse beim intakten Nektarium, kann derzeit nicht gegeben werden. 


V. Besprechung der Ergebnisse 

Zucker bilden den weitaus größten Teil des Nektartrockengewichtes 
(etwa 95% im Falle des vom Verfasser eingehend analysierten Musa- 
Nektars). Zumeist handelt es sich um Saccharose, Glucose und Fructose, 
nicht selten finden sich auch Oligosaccharide. Da in Fällen, in denen der 
Nektar keine Invertaseaktivität aufweist, Saccharose als einziger Zucker 
auftritt, da ferner häufig (vgl. Maurizio 1959, 1960), auch in dem von 
uns daraufhin geprüften Nektar, Glucose und Fructose in gleichem 
molaren Verhältnis auftreten und zudem die Konzentration der Monosen 
vom Zeitpunkt des Nektaraustritts aus den Drüsenintercellularen an die 
Drüsenoberfläche an auf Kosten der Saccharose ständig zunimmt, ist 
anzunehmen, daß die Saccharose gewöhnlich den eigentlichen Se- 
kretionszucker darstellt, der erst sekundär — nach der Sekretion — Ver- 
änderungen erleiden kann. Auch die Bildung der Oligosaccharide kann 
auf die enzymatische Rohrzuckerzerlegung zurückgeführt werden, 
sofern man dabei eine Gruppenübertragung durch eine Transglucosidase 
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oder eine Transfructosidase annimmt (FREY-WYSSLING, ZIMMERMANN 
u. Maurizio 1954, ZIMMERMANN 1954). 

Da die Kohlenhydrate in der Regel schon als Saccharose in den Leit- 
bahnen von den Orten ihrer Bildung oder Mobilisierung an die Nektarien 
herangeführt werden, können sie ohne weiteren Umbau ausgeschieden 
werden. Die Sekretion selbst ist ein aktiver Vorgang, bei dem vermutlich 
Phosphorylierungs- und Dephosphorylierungsmechanismen beteiligt 
sind. Möglicherweise wird die Wandersaccharose bei der Entnahme aus 
den Leitbündeln phosphoryliert, als Saccharosephosphat im Drüsen- 
gewebe verschoben und bei der Abscheidung dephosphoryliert; es 
könnten auf diese Weise die nötigen Konzentrationsgefälle in der 
Wanderrichtung zustande kommen. Für diese Vorstellung sprechen der 
Nachweis von Saccharosephosphat im Nektargewebe (MATILE 1956), die 
Aktivität der Phosphatase in der Drüse, des Fermentes also, das die 
Saccharose aus dem Saccharosephosphat in Freiheit setzt (ZIEGLER 1955, 
1956; FREyY-WyssLing und HÄUSERMANN 1960) und die Abhängigkeit 
der Sekretionstätigkeit von der Atmung (ZIEGLER 1955, 1956; MATILE 
1956; Brown 1959; SHuEL 1959), denn die bei der Rohrzuckerphos- 
phorylierung verbrauchte ATP muß ja wieder regeneriert werden. 

Nicht immer aber dürfte die Beziehung zwischen dem Wanderzucker 
und dem sezernierten Zucker so einfach liegen; z. T. speichern die 
Nektariengewebe reichlich Stärke, die offenbar ebenfalls zur Deckung 
des Zuckerbedarfes bei der Sekretion herangezogen werden kann. Da 
bei ihrer Mobilisierung (durch Phosphorolyse) zunächst Hexophosphate 
entstehen, muß vor der Abscheidung eine Saccharosesynthese statt- 
finden. Daß die Nektarien dazu fähig sind, haben die Fütterungs- 
versuche von FREY-WYSSLING, ZIMMERMANN und Maurizio (1954) 
und SHUEL (1956) mit Hexosen einwandfrei gezeigt. 

Der vom Verfasser für Abutilon-Nektarien geführte Nachweis von 
UDPG läßt vermuten, daß die Rohrzuckersynthese nach dem von 
BucHANAN u. Mitarb. beschriebenen Mechanismus vor sich geht; wahr- 
scheinlich ist dies auch der Syntheseweg der Saccharose im Phloem 
(ZIEGLER 1960). Einen schlüssigen Beweis für diese Annahme können 
diese Ergebnisse allerdings noch nicht liefern. 

Die Tatsache, daß durch die Nektarien ganz vorwiegend Zucker 
abgeschieden wird, hat zu der Vorstellung geführt, daß es sich dabei 
primär um eine lokale Entfernung überschüssiger Kohlenhydrate handele 
(Frey-WyssLing 1935). Die wichtige Rolle des Nektars für die An- 
lockung der bestäubungsvermittelnden Insekten ist sicher eine sekun- 
däre Entwicklung: Die Nektarien sind phylogenetisch älter als die 
Blüten — sie finden sich bereits bei den blütenlosen Farnen (FREY- 
WyssLiNG 1949). Mit Photinopteris speciosa J. Sm. konnte in dieser 
Arbeit eine neue Farngattung mit Nektarien festgestellt werden. Der 
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Befund, nach dem die Nektarsekretion bei den extrafloralen Nektarien 
von Viburnum opulus L. nicht nur zur Zeit des Entfaltungsabschlusses 
der Blätter sondern während der ganzen Vegetationsperiode anhält, 
ist mit der erwähnten ,,Saftventiltheorie‘‘ kaum in Einklang zu bringen. 

Der einzige Unterschied zwischen den extrafloralen und den floralen 
Nektarien besteht darin, daß letztere eine biologische Bedeutung für die 
Insektenbestäubung erlangt haben. Darüber hinaus lassen sich weder 
anatomische noch physiologische Unterscheidungsmerkmale finden. Es 
muß bezweifelt werden, daß die laufende Absonderung der unter großem 
strukturellen und fermentativen Aufwand in der Photosynthese syn- 
thetisierten Assimilate bei den extrafloralen Nektarien überhaupt einen 
„Sinn“ hat. 

Die vorliegenden Untersuchungen unterstreichen nachdrücklich, daß 
im Nektar neben dem mengemäßig weit überwiegenden Zucker eine ganze 
Reihe von Stoffen abgeschieden wird. Dies läßt erkennen, daß es sich bei 
der Nektarsekretion nicht nur um eine spezifische Zuckerabscheidung, son- 
dern um einen polaren Austritt zahlreicher — unter Umständen sogar aller 
löslichen — Zellinhaltsstoffe handelt. Dafür spricht auch das Auftreten 
recht ungewöhnlicher Verbindungen wie etwa der Ureide in Fällen, wo 
sich diese Substanzen auch im Siebröhrensaft finden (Acer-Arten). 

Nicht zu übersehen sind aber doch die Unterschiede in der Zu- 
sammensetzung des Nektars gegenüber dem die Drüsen versorgenden 
Transportsaft; sie äußern sich vor allem darin, daß im Nektar die 
Stickstoff- und Phosphorverbindungen gegenüber den Kohlenhydraten 
zurücktreten. Wir haben es hier zweifellos mit einer spezifischen 
Leistung der Drüse zu tun. 

Die Frage, ob das Ausmaß dieser Verarmung des Nektars irgendwie 
mit dem Grad der histologischen Differenzierung des Nektariums 
parallel geht, kann nach den vorliegenden Untersuchungen dahin 
beantwortet werden, daß zweifelsohne derartige Zusammenhänge 
bestehen: Die strukturell primitivsten Nektarien zeigen noch relativ 
hohe Stickstoffgehalte im Nektar, während die höchst entwickelten 
Nektarien fast reine Zuckerlösungen ausscheiden. Daß sich im Bananen- 
nektar trotz der hohen Differenzierung des Nektariums eine relativ 
hohe Stickstoff- und Phosphatkonzentration findet, ist vielleicht auf 
das Vorhandensein und die Tätigkeit der Mikroorganismen im Sekret 
zurückzuführen; dadurch, daß die Mikroorganismen diese Stoffe in 
ihre Zellen — die ja in die Analyse eingingen — aufnehmen, kann ein 
stärkeres Konzentrationsgefälle zwischen dem Drüsengewebe und dem 
Nektar aufrechterhalten werden und so können größere Gesamtmengen 
dieser Substanzen zur Abscheidung kommen. à 

Die bisherige Betrachtung hat bereits wahrscheinlich gemacht, daB 
die Verarmung des Nektars an Stickstoff- und Phosphatverbindungen 
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gegenüber dem Siebröhrensaft nicht auf einer Filtrationsleistung der 
Driise beruht, sondern durch spezifische Riickresorption bestimmter 
Stoffgruppen zustande kommt, ähnlich wie dies für die Wirbeltierniere 
nachgewiesen ist. Diese Vorstellung wird durch die geschilderten Ver- 
suche direkt gestützt, in denen durch sezernierende Nektarien markierte 
C4. bzw. P32-Verbindungen resorbiert und den Leitbahnen im Inneren 
der Pflanze zugeführt werden. Es wäre allerdings wünschenswert, noch 
einen quantitativen Vergleich der Lage der Abscheidungs- und Re- 
sorptionsgleichgewichte für die verschiedenen Stoffgruppen anzustellen. 
Es ist dies methodisch zwar schwierig, aber nicht unlösbar. 

In den Untersuchungen zur Analyse des Nektarienstoffwechsels hat 
sich die Verwendung von isolierten Nektarien als sehr nützlich erwiesen. 
Daß bei der hierbei erfolgenden Präparation aber wesentliche Verände- 
rungen des ursprünglichen Sekretionsverhaltens eintreten können — eine 
Möglichkeit, die prinzipiell berücksichtigt werden muß —, zeigt beson- 
ders auffällig das Beispiel der Sekretion ‚schwarzen Nektars‘‘, d.h. der 
Melaninbildung durch isolierte Lathraea-Nektarien. Während die zur 
Pigmentsynthese notwendigen Enzyme schon im Sekret der unverletzten 
Drüse abgeschieden werden, kommt es erst unter dem Einfluß der Iso- 
lierung zur Ausscheidung des Enzymsubstrates. 

Durch die Verarmung des Nektars an Stickstoff- und Phosphor- 
verbindungen wird das C/N- bzw. C/P-Verhältnis für die tierische Er- 
nährung noch ungünstiger, als es auch im Siebröhrensaft schon ist. 
Während infolgedessen die phloemsaugenden Insekten noch ausschließ- 
lich vom Siebröhrensaft leben und das C/N-Verhältnis nur durch reich- 
liche Ausscheidung fast stickstofffreien Kotes (,,Honigtau‘‘) zugunsten 
des Stickstoffes ausbalancieren können, benötigen die Nektarsammler 
zusätzliche Stickstoffnahrung, wofür die Bienen bekanntlich vorwiegend 
Pollen benützen. Immerhin ist aber der Nektar eine sehr vielfältig zusam- 
mengesetzte Lösung (vgl. die Übersicht für den Musa-Nektar S. 200), 
wobei auch jetzt zweifellos noch nicht alle Komponenten erfaßt sind. 

Eine vollständige Analyse eines typischen Bienennektars (z. B. 
Klee, Linde, Robinie, Calluna u. a.), die vor allem auch die Vitamine 
und die Duftstoffe umfassen müßte, könnte von erheblicher praktischer 
Bedeutung werden: Sie könnte die Imker in die Lage versetzen, die 
Bienen durch ein dem natürlichen Nahrungssubstrat entsprechendes 
Futter optimal und gleichmäßig zu versorgen. Dies wird in Zukunft 
für eine ausreichende Honigproduktion um so notwendiger werden, als 
durch die zunehmende Verwendung von Insektiziden die Bienen bei 
ihren Trachtflügen immer stärker gefährdet sind. 

Ein interessantes Problem, das sich in diesem Zusammenhang stellt, 
ist die Frage nach den Umsetzungen bei der Umwandlung des Nektars 
in den Honig durch die Bienen. Hier sind vorläufig nur recht grobe 
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Gesetzmäßigkeiten bekannt, so etwa die weiterlaufende Inversion der 
Nektarsaccharose (vgl. Maurizio 1959, GonTARSKI 1960). Dabei ist 
aber die Zusammensetzung des Honigs infolge seiner praktischen Be- 
deutung, und dadurch, daß er in größeren Mengen anfällt, sehr viel 
besser untersucht als die des Nektars (Literatur bei GOLDSCHMIDT u. 
BURKERT 1955). 

Zusammenfassung 

1. Ineinigen Nektarsorten wurden Glucose, Fructose und Saccharose 
als einzige Zucker nachgewiesen; im Paeonia-Sekret darüber hinaus 
ein Oligosaccharid. Im Nektar von Centaurea montana L. fand sich 
nur Saccharose, Gesamt-Glucose und Gesamt-Fructose kommen in 
dem hierfür analysierten Musa-Nektar in äquimolaren Mengen vor. 

2. Die Menge der ninhydrinpositiven Substanzen im Nektar nimmt 
mit zunehmender anatomischer Differenzierung der Nektarien ab. Es 
wurden im Nektar verschiedene Aminosäuren nachgewiesen; beim 
Ahorn fanden sich darüber hinaus die Ureide Allantoin und Allantoin- 
säure. Der Musa-Nektar enthält reichliche Mengen mikrobielles Protein. 

3. Neben den Aminosäuren wurden noch andere kurzkettige organi- 
sche Säuren, nämlich einige Dicarbonsäuren, die Citronensäure und 
zwei Zuckersäuren chromatographisch im Nektar nachgewiesen. 

4. Titrations- und pp-Messungen zeigen, daß der Nektar ein stark 
gepuffertes System darstellt. 

5. Für Musa-Nektar wurden genaue Phosphatbestimmungen durch- 
geführt. 

6. Im Nektar von Lathraea wurde eine Tyrosinase gefunden. 

7. Für P#O, wurde bei verschiedenen Nektarien während der 
Sekretionsphase eine Rückresorption aus dem Nektar in die Leitbahnen 
im Innern der Pflanzen gezeigt. 

8. Mit Hilfe der Tracermethode wurde in Abutilon-Nektarien 
Uridindiphosphatglucose (UDPG) nachgewiesen. 

9. Der Nektar von Abutilon ist hypertonisch gegenüber den Zellen 
des Nektariums; trotzdem ist das Drüsengewebe in situ nicht plasmo- 
lysiert. 
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LICHT- UND ELEKTRONENMIKROSKOPISCHE UNTERSUCHUNGEN 
AN DESMIDIACEEN 


I. Mitteilung 
ZELLWAND- UND GALLERTSTRUKTUREN BEI EINIGEN ARTEN 
Von 
Horst DRAWERT und INGEBORG METZNER-KÜSTER 
Mit 32 Textabbildungen 
(Eingegangen am 18. Oktober 1960) 


1. Einleitung 

Bei einigen beweglichen Arten der Cyanophyceen konnten wir elek- 
tronenmikroskopisch in den Quer- und in den Außenwänden Poren 
nachweisen. In den Außenwänden war neben einer unregelmäßigen 
Anordnung immer eine gesetzmäßige Verteilung der Poren in Form 
von Ketten oder Gürteln beiderseits der Ansatzstellen der Querwände 
anzutreffen (METZNER 1955, DRAWERT u. METZNER 1956, 1958a, b). 
Wieweit diese Poren mit der Bildung der Scheide und mit dem Be- 
wegungsmechanismus der Cyanophyceen im Zusammenhang stehen, ist 
noch unbekannt. Um Anhaltspunkte und Anregungen zur Klärung 
dieser Vorgänge zu gewinnen, führen wir seit 1955 auch Untersuchungen 
an Desmidiaceen durch. 

Die Größenordnung der Poren liegt bei dieser Algengruppe z. T. noch 
im lichtmikroskopischen Bereich, außerdem sind wir besonders durch 
die Arbeiten von KLegs (1885, 1886), HAUPTFLEISCH (1888), SCHRÖDER 
(1902), LüTKEMÜLLER (1902) und van WissELINGH (1912) über die 
mikroskopische Struktur ihrer Zellwände, des Porensystems, der Hüll- 
und Bewegungsgallerten besser unterrichtet als bei den Cyanophyceen 
(vgl. die Zusammenfassungen bei OLTMANNS 1922, KRIEGER 1937, 
CzurpA 1937, Fritsch 1948, Scuussnic 1960). Über das Verhalten 
der Zellwände und Gallerten von Desmidiaceen bei Vitalfärbung liegen 
aus neuerer Zeit Untersuchungen von HÖFLER und seiner Schule vor 
(z.B. HÖFLER u. SCHINDLER 1952, HörLer 1957, KınzeL 1953). 

Auch in anderer Beziehung sind die Desmidiaceen ein sehr lohnendes 
Objekt. Hier sei nur auf den besonderen Modus der Zellteilung hinge- 
wiesen, der eine gute Untersuchung des Membranwachstums gestattet. 
Ferner fehlt den Desmidiaceen im Entwicklungsgang sehr wahrscheinlich 
das Stadium der Proplastiden. Das Verhalten der Plastiden und ihrer 
Struktur bei der Zygotenbildung und Zygotenkeimung ist noch weit- 
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gehend ungeklärt. Von besonderem Interesse ist auch der Vorgang der 
Einwanderung der großen Chromatophoren in die jungen Zellhälften 
und ihre anschließende Teilung bei der vegetativen Vermehrung. 

Bei unseren Untersuchungen an Desmidiaceen haben wir uns deshalb 
nicht nur auf die Strukturen von Zellwand und Gallerte beschränkt, 
sondern auch den Protoplasten mit seinen Einschlüssen einbezogen mit 
dem Endziel, Beziehungen zwischen Struktur und Funktion zu finden. 
Von diesem Endziel sind wir allerdings noch weit entfernt, so daß wir 
bisher nur ein recht lückenhaftes Bild entwerfen können, und ein Teil 
der vorgetragenen Ansichten wird im Verlauf der weiteren experimentel- 
len Arbeit revidiert werden müssen. Wir glauben jedoch, eine Ver- 
öffentlichung verantworten zu können, da unsere bisherigen Beob- 
achtungen und Schlußfolgerungen vielleicht zu einer klärenden Dis- 
kussion beitragen könnten, zumal auch an anderen Stellen mit Con- 
jugaten in ähnlicher Richtung gearbeitet wird und inzwischen Mit- 
teilungen erschienen sind, die mit unseren Untersuchungsergebnissen 
und deren Deutungen zum Teil übereinstimmen, zum Teil aber auch 
eine Diskussion erfordern. 

2. Methodik 


Für die Untersuchungen wurden vorwiegend folgende Desmidiaceen benutzt: 
Micrasterias rotata (GREY.) RALFs, Euastrum oblongum (GREV.) RALFS, Cosmarium 
spec., Closterium moniliferum (Bory) EHRBG., Hyalotheca dissiliens (SM.) Bris. 
Zum Vergleich wurden noch Pleurotaenium trabecula (Exe8c.) Näc., T'etmemorus 
laevis (Kürtz) RaLrs und einige weitere, nicht näher bestimmte Closteriwm-Arten 
herangezogen. 

Zur Färbung für die lichtmikroskopischen Untersuchungen dienten Methyl- 
violett, Methylenblau und Nilblau 0,01%ig in Leitungswasser gelöst sowie 0,1%ige 
Rutheniumrotlösung in Aqua dest. Ferner benutzten wir Tuschesuspensionen nach 
SCHRÖDER (1902) zum Nachweis von Schleim. Die Beobachtung erfolgte mit dem 
W- bzw. WL-Stativ von C. Zeiss (Oberkochen) mit und ohne Phasenkontrast. 

Zum Abbau des Zellinhaltes und zur Entfernung der Inkrusten für die elektronen- 
mikroskopischen Zellwanduntersuchungen verwendeten wir Eau de Javelle, Per- 
hydrol bei verschiedenen Temperaturen, 10—50%ige Chromsäure oder kochten die 
Zellen in 6%iger Salzsäure. Zur Herstellung von Schnitten (Glasmesser) mit den 
Ultramikrotomen nach S36STRAND oder nach VoGELL wurden die Zellen in 1%iger 
OsO,-Lösung mit py ~7, zum Teil auch in 0,6%iger KMnO,-Lösung mit py —7 
fixiert und in Methacrylat, einige auch in Vestopal, eingebettet. Für die Unter- 
suchungen stand uns sowohl in Berlin als auch in Marburg ein Siemens-Stativ 
Typ Elmiskop II zur Verfügung. 


3. Die submikroskopische Struktur der ausgewachsenen Zellwände 
von Micrasterias, Cosmarium, Euastrum und Closterium 

Nach den Untersuchungen der älteren Autoren besteht die Zellwand 
der Desmidiaceen aus mindestens zwei Schichten. Der Cellulosegehalt 
soll von innen nach außen abnehmen. Bei den Begleitstoffen handelt 
es sich wohl um pektinartige Substanzen. Über die submikroskopische 
Struktur der Zellwände von Micrasterias papiliifera, Cosmarium Lundelii 
und Closterium acerosum liegen Angaben von CHARDARD u. ROUILLER 
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Abb. 1. Micrasterias rotata. Zellwand 3 Std mit Perhydrol bei 60°C behandelt. Poren 
sichtbar. Porenweite 130—200 mu. Vergr. 7600 


Abb. 2. Micrasterias rotata. Poren und fibrilläre Struktur der Zellwand nach 16 Std Be- 
handlung mit 20 %iger Chromsäure. Die fibrilläre Struktur ist noch z. T. durch amorphe 
Inkrusten verdeckt. Vergr. 7600 


Abb. 3. Micrasterias rotata. Fibrilläre Struktur der Zellwand nach 16 Std Behandlung 
mit 30 %iger Chromsäure. Vergr. 7600 


Abb. 4. Cosmarium spec. Fibrilläre Struktur der Zellwand nach 16 Std Behandlung 
mit 30 %iger Chromsäure. Vergr. 7600 








Abb. 5. Micrasterias rotata. Schnitt durch die Zellwand. Die Zellwand läßt einen lamel- 
laren Bau erkennen. Vergr. 7500, auf 22500 nachvergr. (Aufnahme D. ECKHARDT) 


Abb. 6—10. Legenden nebenstehend 
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(1957) vor, die sich auf Untersuchungen an Schnitten beziehen. 
Danach kann man elektronenmikroskopisch keine Zweischichtigkeit 
der 200—250 mu dicken Zellwand erkennen, wie sie von den älteren 
Autoren lichtmikroskopisch beobachtet worden ist. Die Wände von 
Micrasterias und Cosmarium sollen sich aus vielen submikroskopischen 
Lamellen zusammensetzen, von denen die innerste und die äußerste 
mit einer Dicke von 16 my am deutlichsten hervortreten, da sie dichter 
sind. Der Zwischenraum wird von weiteren Lamellen eingenommen, 
die sich aus einer granulären Substanz aufbauen und schwer von einer 
nur schwach osmiophilen Inkruste zu unterscheiden sind. Bei Cle;terium 
sind ebenfalls eine innere und eine äußere Lamelle zu erkennen, während 
der Zwischenraum mit einer Dicke von 400 my von einer granulären 
homogenen, schwach osmiophilen Substanz ausgefüllt wird. 


CHARDARD u. ROUILLER nehmen an, daß die Angabe von einer Zweischichtigkeit 
der Desmidiaceenwand auf eine optische Täuschung zurückzuführen ist. Sie ver- 
muten, daß z.B. LÜTKEMÜLLER den im Lichtmikroskop auftretenden Halo um die 
Zellen für eine Wandschicht gehalten hat. Wir können uns dieser Meinung nicht an- 
schließen ; denn LÜTKEMÜLLER und die anderen älteren Desmidiaceenforscher haben 
selbst im Grenzbereich des Auflösungsvermögens des Lichtmikroskopes noch mit 
einer Genauigkeit beobachtet, daß wir dieser Leistung nur unsere größte Bewunde- 
rung entgegenbringen können und es undenkbar ist, daß sie einen Halo für eine 
Zellwandschicht gehalten haben sollen. Dies ist auch deshalb schon sehr unwahr- 
scheinlich, weil die Zellwand bei den meisten Formen nicht die äußerste Zellgrenze 
darstellt, sondern noch von einer Hüllgallerte umschlossen wird. Ferner ist auch 
nicht einzusehen, daß CHARDARD u. ROUILLER (1957, S. 159) betonen: «La présence 
d’une seule couche cellulaire est extrémement importante du point de vue systéma- 
tique. En effet, la division des Desmidiées en Saccodermes et Placodermes, est 
basée sur la structure de la membrane: une seule couche sans pore chez les Desmi- 
diées saccodermes et deux couches (ou plus) traversées généralement par des pores 
chez les Desmidiées placodermes.» Die Unterscheidung beruht doch weniger auf der 
Ein- oder Mehrschichtigkeit der Zellwand als vielmehr darauf, daB die Saccodermae 
eine geschlossene Zellwand besitzen, während sich die Placodermae aus zwei un- 
gleich alten Schalenhälften zusammensetzen. Außerdem ist die Einschichtigkeit 
der Zellwand der Saccodermae umstritten, so schreibt Czurpa (1937, S. 19): 
„Die Membran der Desmidiales ist im allgemeinen dünn und ebenfalls zweischichtig. 
... Die Zellschichten zeigen das gleiche mikroskopische Verhalten wie jene der 
Zygnemales und Mesotaeniales‘‘, also der Placodermae. Es muß allerdings darauf 
hingewiesen werden, daß die Angaben von Czurpa leider sehr unzuverlässig sind 
und einer Nachprüfung bedürfen. 


Abb. 6. Micrasterias rotata. Schnitt durch die Zellwand am Ende eines Lappens. 
Vergr. 15000, auf 22500 nachvergr. (Aufnahme D. ECKHARDT) 

Abb. 7. Micrasterias rotata. Schnitt durch die Zellwand. Andeutung einer Zweischichtigkeit. 
Vergr. 7500, auf 22500 nachvergr. (Aufnahme D. ECKHARDT) 

Abb. 8. Micrasterias rotata. Schnitt durch die Zellwand. In der Mitte ist ein Porenapparat 
angeschnitten. Zu beiden Seiten des Porenapparates ist die Zellwand in einzelne Lamellen 
aufgeblättert. Vergr. 7500, auf 11250 nachvergr. (Aufnahme M. Mıx) 

Abb. 9. Micrasterias rotata. Schnitt durch die Zellwand am Grunde des Einschnittes 
zwischen 2 Lappen. Lamelläre Struktur. Vestopal-Einbettung. 

Vergr. 7500, auf 22500 nachvergr. (Aufnahme M. Mıx) 

Abb. 10. Micrasterias rotata. Netzartige Aufblätterung der Zellwand am Grunde des 
Sinus. Vestopal-Einbettung. Vergr. 7500, auf 11250 nachvergr. (Aufnahme M. Mix) 
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Abb. 11. Closterium moniliferum. Zellwand 5 Std mit 50 %iger Chromsäure behandelt. 

Eine innere Schicht zeigt parallel zur Langsachse verlaufende Fibrillen (Fasertextur) und 

eine äußere, am Rand der Zellen als Saum überstehende Schicht senkrecht zur Längsachse 
orientierte Fibrillen (Ringtextur). Vergr. 7600 


Abb. 12. Wie Abb. 11, Vergr. 15400 
Abb. 13—16. Legenden nebenstehend 
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Da uns zunächst die submikroskopische Struktur der Zellwände 
nur im Zusammenhang mit dem Porensystem interessiert hat, haben 
dis folgenden Angaben über den Feinbau nur orientierenden Charakter. 
Eine eingehende Besprechung der submikroskopischen Struktur ist mit 
der Beschreibung des Verhaltens der Zellwand bei der Zellteilung für 
eine spätere Mitteilung vorgesehen. 

a) Micrasterias rotata, Euastrum oblongum, Cosmarium spec. Nach 
östündiger Behandlung der Zellen mit Eau de Javelle oder nach kürzerer 
Einwirkung von Perhydrol können elektronenmikroskopisch in den 
Zellwänden nur Poren erkannt werden (Abb.1). Erst nach längerem 
Kochen in 6%iger HCl oder nach 16stündiger Einwirkung von Per- 
hydrol bei 40°C sind auch Fibrillen angedeutet, die nach 16stündiger 
Behandlung mit 20%iger Chromsäure deutlicher hervortreten (Abb. 2). 
Entsprechend den Angaben von LHorTsKŸ (1949) für Cosmarium beträgt 
auch in unseren Aufnahmen die Porenweite 130—200 mu. Eine völlıge 
Entfernung der Inkrusten und damit ein klares Hervortreten der 
Fibrillenstruktur erhält man erst nach 16 Std Einwirkung von 30%iger 
Chromsäure. Wie aus Abb. 3 und 4 hervorgeht, sind die Fibrillen bei 
Micrasterias und Cosmarium zu einem Netzwerk angeordnet, ebenso 
ist es bei Huastrum. 

Diese Totalpräparate lassen nicht erkennen, ob die Wand aus ver- 
schiedenen Schichten aufgebaut ist. Schnitte durch die Wand von 
Micrasterias haben bisher zum Teil (Abb. 5 und 6), entsprechend den 
Angaben von CHARDARD u. ROUILLER, keine einwandfreien Anhalts- 
punkte für einen Aufbau aus zwei dickeren, verschieden strukturierten 
Schichten geliefert. Daneben haben wir aber auch Aufnahmen, die für 
eine Zweischichtigkeit im lichtmikroskopischen Bereich sprechen könnten 
(Abb. 7). Auf alle Fälle setzt sich aber die Zellwand in Übereinstimmung 
mit der Auffassung von CHARDARD u. ROUILLER aus einzelnen sub- 
mikroskopischen Lamellen zusammen, wobei sich die äußere und die 
innere Lamelle im elektronenmikroskopischen Bild dunkler abheben. 
Diese lamelläre Struktur kommt besonders klar nach Einbettung der 
Zellen in Vestopal heraus (Abb. 9). Für den Lamellenbau spricht auch 
die relativ leichte Spaltbarkeit der Wand (Abb. 8 und 10). Die lamelläre 
Struktur ist am häufigsten am Grund der Buchten zwischen zwei Lappen 
Abb. 13. Closterium moniliferum. Zellwand 16 Std mit Perhydrol bei 50°C behandelt. 
In dem von der äußeren Zellwandschicht gebildeten ‚‚Saum‘‘ sind zwischen den Fibrillen- 


bündeln die feineren, parallel zur Längsachse verlaufenden Vernetzungsfibrillen zu erkennen. 
Vergr. 15400 
Abb. 14. Closterium moniliferum. 16 Std mit Perhydrol bei 50° C behandelt. Zellwand aus 
dem Mittelteil der Zelle mit feinen Vernetzungsfibrillen zwischen 
den derberen Fibrillenbündeln, Vergr. 15400 
Abb. 15. Pleurotaenium trabecula. Deutliche Mehrschichtigkeit der Zellwand nach Quellung 
in einer 1,2 %igen KMnO,-Lésung. Aufnahme mit Phasenkontrast. 
Vergr. 240, auf 600 nachvergr. (Aufnahme M. Mıx) 
Abb. 16. Hyalotheca dissiliens. Färbung der Porenapparate in der Zellwand mit Methyl- 
violett. Vergr. 610, auf 1220 nachvergr. (Aufnahme M. Mix) 
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(Abb. 9) und am Sinus (Abb. 10) zu beobachten. Ähnlich der Zellwand 
vieler Rhodophyceen (Myers u. Preston 1959) ist demnach auch die 
Membran der hier besprochenen Desmidiaceen aus zahlreichen Lamellen 
mit einem fibrillären Netzwerk, die in einer amorphen Substanz einge- 
bettet liegen, aufgebaut. Zum Unterschied von den Rhodophyceen 
scheinen aber die Fibrillen nicht völlig regellos verteilt zu sein. Manche 
Aufnahmen deuten eine Anordnung der Fibrillen in einem Winkel 
zwischen 70 und 90° zueinander an. Doch soll hier noch nicht näher 
darauf eingegangen werden. 

Unserer Meinung nach kann man aus dem Fehlen einer deutlichen Zweischichtig- 
keit der Zellwand im elektronenmikroskopischen Bild noch nicht auf deren Ab- 
wesenheit schließen (CHARDARD u. ROUILLER, vgl. S. 217). Es können z.B in zwei 
Zellwandschichten durchaus verschiedene Inkrusten vorliegen, die sich mikro- 
chemisch im Lichtmikroskop fassen lassen, aber bei der benutzten elektronen- 
mikroskopischen Präparationsmethode keinen auffälligen Kontrast zu geben brau- 
chen. So können wir nach Quellung der Zellwand in einer 1,2%igen KMnO,- 
Lösung z.B. bei Pleurotaenium trabecula deutlich eine Mehrschichtigkeit erkennen 
(Abb. 15) und damit die Angaben der älteren Autoren bestätigen. Hier müssen 
weitere lichtmikroskopische Untersuchungen zur Klärung einsetzen. 

b) Closterium moniliferum. Nach Eau de Javelle-Behandlung sind 
auch bei dieser Art nur Poren zu erkennen. Die fibrilläre Struktur tritt 
am deutlichsten nach 5stiindiger Einwirkung von 50%iger Chromsäure 
hervor. Gute Ergebnisse liefert auch eine 16stündige Behandlung mit 
Perhydrol bei 50°C. Zum Unterschied von Micrasterias, Euastrum und 
Cosmarium zeigt aber Closterium eine ausgesprochene Paralleltextur. 
Ferner lassen sich bereits in den Totalpräparaten im elektronenmikrosko- 
pischen Bild deutlich zwei Schichten unterscheiden. In der inneren, dem 
Plasma zugekehrten Schicht verlaufen die Fibrillen parallel zur Längsachse 
der Zelle; man könnte also von einer ,,Fasertextur“ (FREY-WyssLING 
1959) sprechen. In der äußeren Schicht sind die Fibrillen dagegen mehr 
oder weniger senkrecht zur Längsachse orientiert, so daß eine ,,Ring- 
textur“ vorliegt (Abb. 11 und 12). Am Zellrand bildet die äußere 
Schicht im elektronenmikroskopischen Bild einen überstehenden Saum 
(Abb. 11—13), der die Textur besonders klar erkennen läßt. Die senk- 
recht zur Längsachse verlaufenden Fibrillen bilden dichtere Bündel, die 
durch parallel zur Längsachse liegende, feinere Fibrillen miteinander 
vernetzt sind (Abb. 13). Diese Vernetzung tritt auch gut im Mittelteil 
der Zelle hervor (Abb. 14). 


Das elektronenmikroskopische Bild, welches auch bei einigen 
anderen Closterium-Arten beobachtet werden konnte, bestätigt also 
den bereits lichtmikroskopisch erschlossenen, von den anderen Des- 
midiaceen abweichenden Zellwandbau der Gattung (LÜTKEMÜLLER 
1902, van WissELINGH 1912). Die noch strittigen Fragen der Zell- 
wandstruktur und der Zellteilung bei Closterium sollen hier unberück- 
sichtigt bleiben. 
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4. Mikroskopische und submikroskopische Struktur von Zellwand 

und Hiillgallerte bei Hyalotheca dissiliens 

Die lichtmikroskopisch auf Gallertstrukturen am meisten untersuchte 
Desmidiacee ist die fadenbildende Art Hyalotheca dissiliens. Die Zellen 
besitzen eine dicke Hiillgallerte, die nach Farbung ,,mit Methylenblau, 
Methylviolett eine auBerordentlich scharf hervortretende Stabchen- 
struktur‘ annimmt. ,,Die Aufsicht zeigt nun aber, daß die Struktur- 
elemente der Scheide nicht einfache Stäbchen sind, sondern daß die- 
selben die Form von vierseitigen umgekehrten Pyramiden haben, welche 
mit ihren Spitzen der Zellwand aufsitzen und allmählich sich gegen 
die Peripherie der Scheide verbreitern und mit den Basen der benach- 
barten Elemente zu einem regelmäßigen polygonalen Netze vereinigen‘ 
(KrLegs 1886, S. 379). HAUPTFLEISCH (1888) erkannte dann, daß diese 
pyramidenförmigen ,,Gallertprismen“ von einem Porus ausgehen, und 
LÜTKEMÜLLER (1902) bezeichnete auf Grund dieser Struktur die Hüll- 
gallerte mit dem jetzt in der Literatur allgemein üblichen Begriff 
„Prismengallerte‘“. 

Bei Hyalotheca sind die Poren in Form eines Gürtels auf jeder Zell- 
hälfte angeordnet (Abb. 17), so daß sich die Gallerthülle aus ringför- 
migen Abschnitten zusammensetzt, die ihrerseits wieder aus soviel 
Gallertpyramiden bestehen, wie jeder Porengürtel Poren besitzt. Die 
Grenzen dieser ringförmigen Abschnitte sind meist nach schwacher 
Färbung mit Methylviolett als senkrechte Linien in der Gallerthülle 
zu beiden Seiten eines Fadens zu erkennen (vgl. Abb. 18). Außerdem 
besitzen auch die Querwände der einzelnen Zellen Poren, wie es bereits 
HAUPTFLEISCH festgestellt hat. Diese Poren werden bei dem Zerfall 
eines Fadens in seine einzelnen Zellen sichtbar (Abb. 22 und 23). Inner- 
halb des Fadens kann die Gallertabsonderung durch die Querwandporen 
nur minimal sein, da sonst die Zellen auseinandergedrückt werden 
müßten. Dies ändert sich aber, wenn bei einem Fadenzerfall eine Quer- 
wand zur Grenzwand eines Fadenendes wird. Jetzt scheiden die Quer- 
wandporen eine besondere Gallertkappe ab (HAUPTFLEISCH 1888, S. 10), 
die die Gallerthülle an den Enden wieder abschließt (Abb. 25). 


Ferner werden bei Benutzung des Phasenkontrastes und vor allem 
nach Färbung mit basischen Farbstoffen die von Kress (1886) als 
‚Stäbchen‘ beschriebenen Strukturen sichtbar (Abb. 19). Bei einem 
Zerfall des Fadens in die Einzelzellen kippen diese meist um, so daß 
jetzt im mikroskopischen Bild die „Stäbchen“ strahlenartig die Zelle 
umgeben (Abb. 24). Diese ‚Stäbchen‘ sind nicht immer deutlich zu 
erkennen. Ferner können sie auch eine recht unterschiedliche Länge 
besitzen. Meist nimmt die Struktur nur den inneren Teil der Gallert- 
hüllen ein (SCHRÖDER 1902). 

Das Ausbleiben einer Färbung hat kaum etwas mit dem Nachlassen oder Auf- 
hören einer Gallertproduktion ‚‚neben nekrotischen bzw. toten Zellen“ zu tun, wie es 
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Abb. 17. Hyalotheca dissiliens. Porengürtel in der Außenwand nach elektiver Färbung 
der Gallertknépfe auf den Poren mit Methylviolett. Vergr. 610, auf 1220 nachvergr. 
(Aufnahme M. Mıx) 

Abb. 18. Hyalotheca dissiliens. Schwache Färbung mit Methylviolett. In der Gallerthülle 
sind die Grenzen der von den Porengürteln ausgehenden, ringförmigen Abschnitte 
zu erkennen. Vergr. 213, auf 426 nachvergr. 

Abb. 19—25. Legenden nebenstehend 
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Kinzex (1953, S. 27) anzunehmen scheint. Worauf die unterschiedliche Färbbar- 
keit der ,,Stabchen“ beruht (vgl. Abb. 19), können wir noch nicht sagen. Man muß 
berücksichtigen, daß durch die Teilungstätigkeit der Zellen in einem Faden sehr 
verschieden alte Zellhälften vorhanden sind. Bei der Bildung neuer Zeilhalften 
werden die ringförmigen Gallertabschnitte der beiden alten Zellhälften auseinander- 
geschoben, der gegenseitige Druck läßt nach und die Gallertabschnitte wölben sich 
über die neuen Zellhälften, was eine stärkere Eindellung der Gallerthülle an dieser 
Stelle zur Folge hat. Die mehr oder weniger senkrecht stehenden ‚‚Stäbchen“ 
erhalten eine Schräglage (Abb. 20 und 21). Durch die Produktion neuer Gallerte 
über den jungen Zellhälften werden die Gallerthüllen der älteren Zellhälften wieder 
auseinandergedrückt, die ‚‚Stäbchen‘“ richten sich auf und die Eindellung ver- 
schwindet. Die zunächst gehegte Vermutung, daß die Intensität der Färbung vom 
Alter der Gallertabschnitte abhängt, scheint sich aber nicht immer zu bestätigen. 


Die von Kuss als ,,Stabchen“ bezeichneten Strukturen sind wohl, 
wie er bereits selber annimmt, die Grenzflächen der aneinanderstoßenden 
Gallertpyramiden oder -prismen. Außerdem können die Gallertprismen 
noch von Büscheln feiner, färbbarer Fädchen, die von den Porenenden 
ausgehen, durchsetzt sein (HAUPTFLEISCH). 

LÜTKEMÜLLER versteht zum Unterschied von KLeBs unter ‚Stäbchen‘ eine 
färbbare, fadenförmige Struktur der äußeren Zellschicht. Daneben spricht er aber 
auch von ,,Gallertstabchen“. 

Es wird angenommen, daß die Hüllgallerte durch die sogenannten 
„Porenorgane“ bzw. ,,Porenapparate“ (LUTKEMULLER, SCHRÖDER) aus- 
geschieden wird. Diese Porenapparate sind am eingehendsten von 
LÜTKEMÜLLER untersucht und beschrieben worden. Danach bestehen 
sie aus einem ‚‚Porenfaden‘“, der die Zellwand durchsetzt, an der Innen- 
grenze der Zellwand mit einer linsenförmigen Anschwellung, der ,,Poren- 
zwiebel‘, beginnt und an der äußeren Zellwandfläche mit einer knopf- 
förmigen Erweiterung, dem ,,Endknépfchen“, endet. In der äußeren 
Zellwandschicht kann der Porenkanal, der durch den Porenfaden aus- 
gefüllt ist, noch eine röhrenförmige Hülle, den ‚Porenmantel‘, besitzen. 


Abb. 19. Hyalotheca dissiliens. ,,Stäbchenstruktur‘ der Hüllgallerte nach stärkerer Fär- 
bung mit Methylviolett. Aufnahme mit Phasenkontrast. Vergr. 150, auf 375 nachvergr. 
(Aufnahme M. Mıx) 

Abb. 20. Hyalotheca dissiliens. Einschiebung neuer Gallertabschnitte nach erfolgter 
Zellteilung. Stärkere Färbung mit Methylviolett. Vergr. 240, auf 480 nachvergr. 
(Aufnahme M. Mıx) 

Abb. 21. Wie Abb. 20, aber schwache Färbung mit Methylviolett und Aufnahme im 
Phasenkontrast 
Abb. 22. Hyalotheca dissiliens. Tote Einzelzelle in Schrägansicht. Sowohl die Poren in 
der Außenwand als auch die der Querwand sind zu erkennen. Färbung mit Methylviolett. 
Aufnahme mit Phasenkontrast. Vergr. 240, auf 600 nachvergr. (Aufnahme M. Mix) 


Abb. 23. Hyalotheca dissiliens. Tote Einzelzelle. Querwand mit Poren. Färbung mit 
Methylviolett. Aufnahme mit Phasenkontrast, Vergr, 240, auf 600 nachvergr. 
(Aufnahme M, Mıx) 


Abb. 24. Hyaloth dissili Einzelzelle in Aufsicht auf die Querwand mit ,,Stäbchen- 
struktur‘ in der Hiillgallerte. Stärkere Färbung mit Methylviolett. 
Vergr. 240, auf 600 nachvergr. (Aufnahme M. Mıx) 


Abb. 25. Hyalotheca dissiliens. Zwei Zellen mit geschlossener Gallerthiille. Schwache Fär- 
bung mit Methylviolett. Aufnahme mit Phasenkontrast, Vergr. 240, auf 480 nachvergr. 
(Aufnahme M. Mıx) 
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Abb. 26—28. Legenden nebenstehend 
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Diese Porenapparate geben keine Cellulosereaktion. Sie färben sich 
meist intensiv mit basischen Farbstoffen (Abb. 16, vgl. auch Abb. 17, 
22 und 23). OLTMANNS (1922, S. 111) betont bereits mit Recht, daß es 
fraglich erscheinen muß, wieweit Färbungen die wahre Struktur der 
Porenapparate widerspiegeln, und CzurpA (1937, S. 22) hebt hervor, 
daß eine neuerliche Untersuchung mit anderen Methoden erfolgen sollte, 
da es sich um sehr schwer erkennbare und nicht immer gleich gut dar- 
stellbare Strukturen handelt. Es ist deshalb von besonderem Interesse 
zu untersuchen, wieweit sich die von LÜTKEMÜLLER angegebenen Struk- 
turen elektronenmikroskopisch abbilden lassen. Inzwischen sind von 
CHARDARD u. ROUILLER (1957) zwei elektronenmikroskopische Auf- 
nahmen der Porenapparate von Micrasterias papillifera veröffentlicht 
worden. 


Im elektronenmikroskopischen Bild sind nach 18 Std Behandlung 
mit Perhydrol bei 47°C in der Zellwand dunkle Gebilde zu erkennen 
(Abb. 26), die wohl den Porenapparaten LÜTKEMÜLLERs entsprechen 
dürften. Sie stecken in der Zellwand und füllen die Poren aus, die sie 
mit dem Endknöpfchen noch überwölben. Nach 24stündiger Einwirkung 
von 10%iger Chromsäure haben sich die Porenapparate aufgelöst, und 
die eigentlichen Zellwandporen werden abgebildet (Abb. 27). Die Poren 
besitzen, wie bei den anderen untersuchten Desmidiaceen, eine Weite 
von etwa 130 mu. Nach 18 Std Behandlung mit 30%iger Chromsäure 
wird, wie bei Micrasterias, Euastrum und Cosmarium, eine fibrilläre 
Struktur der Zellwand sichtbar (Abb. 28). 


An Längs- und Querschnitten durch die Fäden von Hyalotheca 
lassen sich auch elektronenmikroskopisch die Stäbchenstruktur der 
Gallerte und die Porenapparate abbilden (Abb. 29 und 30). Die Auf- 
nahmen zeigen, daß die Porenapparate keine kompakten, geschlossenen 
Gebilde darstellen, sondern von einem Porenkanal durchzogen werden. 
Aus Schrägschnitten geht hervor (Abb. 31 und 32), daß es sich bei den 
in der Gallerthülle erkennbaren ‚Stäbchen‘ um die Begrenzungs- 
flächen der Gallertprismen handelt. In den Schrägschnitten sind auch 
einige Porenapparate getroffen, die einen Porenkanal deutlich erkennen 
lassen. Von den Porenapparaten gehen strahlige ‚„Ausfaserungen“ ab 
(Abb. 32), die sich unter Umständen auch weiter hinauf in die Gallert- 
prismen erstrecken können. Auf alle Fälle zeigt das elektronenmikro- 
skopische Bild, daß in den Zellwandporen noch ein sogenannter Poren- 
apparat steckt, auf dessen Bau im einzelnen erst in der anschließenden 


Abb. 26. Hyalotheca dissiliens. Zellwand nach 18 Std Behandlung mit Perhydrol bei 47° C. 
Die Porenapparate stecken noch in der Zellwand. Vergr. 7600 
Abb. 27. Hyalotheca dissiliens. Zellwand nach 24 Std Behandlung mit 10 % iger Chromsäure. 
Die Porenapparate sind aufgelöst und die Poren in der Zellwand zu erkennen. Vergr. 15400 
Abb. 28. Hyalotheca dissiliens. Fibrilläre Struktur der Zellwand nach 18 Std Behandlung 
mit 30 %iger Chromsäure. Vergr. 15400 
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Mitteilung an Hand der Verhältnisse bei Micrasterias rotata näher ein- 
gegangen werden soll. 





Abb. 29. Hyalotheca dissiliens. Querschnitt durch eine Zelle mit Porenapparaten in der 
Zellwand und ,,Stäbchenstruktur‘ in der Hüllgallerte. Vergr. 7600, auf 11400 nachvergr. 


Abb. 30. Hyalotheca dissiliens. Längsschnitt durch einen Faden mit Porenapparaten in 
der Zellwand und ,,Stabchenstruktur“ in der Hiillgallerte. Elektronenmikroskopisches 
Übersichtsbild. Vergr. 1200, auf 1800 nachvergr. 
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Abb. 31. Hyalotheca dissiliens. Schrägschnitt durch einen Faden. Begrenzungsflächen der 
Gallertprismen sind zu erkennen. Elektronenmikroskopisches Übersichtsbild. 
Vergr. 1200, auf 1800 nachvergr. 


Abb. 32. Hyalotheca dissiliens. Querschnitt durch einige Porenapparate und durch die 
Gallertprismen der Hüllgallerte. Vergr. 7600, auf 11400 nachvergr. 
(Bereits veröffentlicht in SCHUSSNIG 1960, Abb. 878) 
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Zusammenfassung 

Die Zellwände von Micrasterias rotata, Euastrum oblongum, Cos- 
marium spec. und Hyalotheca dissiliens besitzen zu einem Netzwerk 
angeordnete Fibrillen, die von Closterium moniliferum zeigen eine aus- 
gesprochene Paralleltextur. Im Schnitt lassen die Zellwände einen 
lamellären Bau erkennen. 

Bei Closterium könrien deutlich zwei Zellwandschichten unter- 
schieden werden, eine innere mit vorwiegend parallel zur Längsachse 
orientierten Fibrillen und eine äußere, deren Fibrillen senkrecht zur 
Längsachse verlaufen. 

Die Zellwände aller untersuchten Arten sind von Poren durchsetzt, 
die im elektronenmikroskopischen Bild eine Weite von 130—200 mu 
aufweisen. 

In den Poren steckt ein in der Literatur als Porenapparat bezeichnetes 
Gebilde, das für Hyalotheca elektronenmikroskopisch abgebildet wird 
und einen Porenkanal erkennen läßt. 

Die Zusammensetzung der Hüllgallerte von Hyalotheca aus einzelnen 
Gallertprismen, die von den Poren ihren Ausgang nehmen, kann auch 
elektronenmikroskopisch nachgewiesen werden. 


Der größere Teil der elektronenmikroskopischen Aufnahmen wurde in der 
Abteilung für Elektronenmikroskopie der Mathematisch-naturwissenschaftlichen 
Fakultät der Freien Universität Berlin gemacht, dessen Leiter, Herrn Professor Dr. 
Ernst Ruska, wir zu Dank verpflichtet sind. Ferner gilt unser Dank Fräulein 
Dr. MARIANNE Mix und Fräulein DörTHE ECKHARDT für ihre Mitarbeit und der 
Deutschen Forschungsgemeinschaft für die Unterstützung unserer Arbeiten. 


Das Literaturverzeichnis folgt am Schluß der II. Mitteilung, Bd. 56, S. 260 
(1961). 


Prof. Dr. H. DRAWERT, 
Botanisches Institut der Universität, Marburg a. d. Lahn, Pilgrimstein 4 


Planta 56, 229—232 (1961) 


Kurze Mitteilung 


RIBOSENUCLEINSAURE UND BLUHINDUKTION 
Von 
DIETER Hess 
(Eingegangen am 2. November 1960) 


Untersuchungen über die Physiologie der Blütenbildung von Strepto- 
carpus wendlandii lieferten erste Anhaltspunkte für ein Zusammenspiel 
von RNS-Systemen verschiedener Funktion bei der Blühinduktion. 
Die wichtigsten Versuchsergebnisse und ihre Interpretation seien hier 
kurz mitgeteilt. 

a) Stecklinge aus induzierten Pflanzen (zur Induktion vgl. OEHLKERS 
1956) wurden mit Ribonuclease behandelt. Die Regeneration von Blät- 
tern und Blüten (vgl. OEHLKERS 1956) war bei behandelten Stecklingen 
gegenüber Kontrollen stark verzögert. Wie Versuche mit Eieralbumin 
und inaktivierter Ribonuclease zeigten, ist diese Verzögerung kein un- 
spezifischer Eiweißeffekt, sondern beruht auf den fermentativen Eigen- 
schaften der Ribonuclease. Eine generelle Beteiligung von RNS an Blatt- 
und Blütenbildung war damit erwiesen, wenn auch bei der gegebenen 
Versuchsanordnung keine Aussagen über eine eventuelle Spezifität der 
an der Blütenbildung beteiligten RNS gemacht werden konnten. 

b) Nach einer abgewandelten Phenolmethode (GIERER und SCHRAMM 
1956) wurden RNS-haltige Präparate aus vegetativen und induzierten 
Pflanzen gewonnen und miteinander verglichen. Der Quotient Guanin/ 
Adenin ist in der RNS induzierter Pflanzen gesichert höher als in der- 
jenigen vegetativer. Da die induzierten Pflanzen bereits bis zu 10 em 
hohe Inflorescenzen besaßen, dürfte diese Veränderung sekundärer 
Natur sein. Daß die reproduktive Phase demnach durch eine andere 
RNS gekennzeichnet wird als die vegetative, bedeutet keinesfalls einen 
Beweis für die Beteiligung spezifischer RNS auch an der vorhergehenden 
Blühinduktion, läßt sie aber als durchaus möglich erscheinen. 

e) Bei S. wendlandii laufen nach der Blühinduktion zwei Prozesse 
ab: 1. ein starkes vegetatives Wachstum des Blattes und 2. die Aus- 
bildung der Inflorescenzen an der Basis des Blattes. Durch Behand- 
lungen mit 2-Thiouracil während der Induktion konnte die Inflorescenz- 
bildung selektiv — ohne Beeinträchtigung des Wachstums — blockiert 
oder verzögert werden. Die im einzelnen bereits mitgeteilten Befunde 
lassen den Schluß zu, daß durch Thiouraeil lediglich ein spezifisch an der 
Blühinduktion beteiligtes RNS-System außer Funktion gesetzt wird 
(Hess 1959). 
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d) Durch Applikation von Athionin während der Induktion läßt sich 
die Blütenbildung ebenso selektiv stören wie mit Thiouracil. Für 
Äthionin als Antagonisten des Methionins kommen dabei mehrere 
Wirkungsweisen in Betracht (Bott 1960). Eine Blockierung zentraler 
Stoffwechselmechanismen, etwa der Transmethylierungsreaktionen, er. 
scheint wenig wahrscheinlich, weil in diesem Fall auch das Wachstum 
hätte beeinträchtigt werden müssen. Mit Hilfe radioaktiv markierter 
Substanz war es nun möglich, einen Einbau von Äthionin in die Proteine 
von Streptocarpus nachzuweisen. Der Wirkungsmechanismus des 
Äthionins könnte infolgedessen in der Blockierung eines spezifisch an 
der Blütenbildung beteiligten Proteins gesehen werden. Die Existenz 
eines spezifischen Proteins läßt aber — nach den bisher vorliegenden 
Untersuchungen auch bei höheren Pflanzen (vgl. BRACHET 1957, WEB- 
STER 1958) — Rückschlüsse auf das Vorhandensein eines ebenso spezi- 
fischen RNS-Systems zu. 

Berücksichtigt man noch weitere Versuchsergebnisse, die ebenfalls 
eine Beteiligung zwar nicht von RNS speziell, aber von Nucleinsäuren 
überhaupt an der Blühinduktion wahrscheinlich machen (SALISBURY 
und Bonner 1960), so liegen starke Indizien für die Bildung eines 
spezifisch blühfördernden RNS-Systems während der Induktion vor. 
Angesichts der vielseitigen Korrelationen in lebenden Organismen ent- 
steht damit unter anderem die Frage nach dem Verhältnis dieser neu- 
gebildeten ,,reproduktiven“ RNS zu den in der Zelle bereits vorhandenen, 
„vegetativ‘ tätigen RNS-Systemen. Folgende Daten geben erste Auf- 
schlüsse: 

e) S.wendlandii wächst während der Induktion nicht, obwohl 
Pflanzen unter induktiven Bedingungen mehr DNS, RNS und Protein 
enthalten können als die entsprechenden Kontrollen unter nicht induk- 
tiven Bedingungen. Diese Kontrollen dagegen wachsen trotz des 
geringeren Gehaltes an den erwähnten Substanzen. Es fragte sich, ob die 
, vegetative’ RNS unter induktiven Bedingungen zwar nach wie vor 
vorhanden, aber in ihrer Aktivität herabgesetzt sein könnte. 

f) Während der Induktion sinkt bei S. wendlandii der Wuchsstoff- 
gehalt vorübergehend stark ab (Hess 1958). Dennoch sind die Wuchs- 
stoffe nicht die das Wachstum begrenzenden Faktoren, denn auch durch 
Applikation verschiedener Konzentrationen an Indol-3-essigsäure und 
Gibberellinsäure konnte kein Wachstum während der Induktion aus- 
gelöst werden. 

g) Von einigen überprüften Stämmen des Tabakmosaikvirus zeigt nur 
flavum“ sichtbare Symptome auf Streptocarpus. Eine Virusvermeh- 
rung findet dabei nur unter nichtinduktiven Bedingungen statt, wäh- 
rend der Induktion dagegen unterbleibt sie. Inoculiert man unter 


Ribosenucleinsäure und Blühinduktion 231 


induktiven Bedingungen, so erscheinen die Symptome (runde gelbe 
Flecke) erst nach Abschluß der Induktion und zwar dem Zeitpunkt ihres 
Auftretens, ihrer Zahl und Größe nach derart, als hätte man am In- 
duktionsende selbst und nicht schon früher infiziert. Die Virussuscepti- 
bilität der Zellen wird während der Induktion nicht verändert; eine 
latente Virusvermehrung ließ sich ebenfalls ausschließen. Die Versuche 
zeigen, daß unter induktiven Bedingungen Systeme, in denen RNS eine 
tragende Rolle spielt, vorübergehend stillgelegt werden können. 

h) Die Aufnahme von radioaktivem Phosphat in die RNS ist unter 
induktiven Bedingungen geringer als unter nichtinduktiven, d.h. die 
metabolische Aktivität der RNS ist während der Induktion herabgesetzt. 
Untersuchungen über die Wirkung von Wuchsstoffen auf die Phosphat- 
aufnahme in die RNS brachten unter anderem als Ergebnis, daß Gib- 
berellinsäure unter nichtinduktiven Bedingungen die metabolische Aktivi- 
tät der RNS erhöht. Unter induktiven Bedingungen dagegen bewirkt 
Gibberellinsäure eine zusätzliche Aktivitätsminderung. 

e—h erlauben den Schluß, daß während der Induktion die ,,vege- 
tativen‘ RNS-Systeme, die die quantitativ überwiegende Menge der 
in den Zellen vorhandenen RNS ausmachen, sistiert werden. Unter 
diesen Voraussetzungen bildet sich dann offensichtlich ein ,,reproduk- 
tives“ RNS-System. 

Die experimentellen Daten gestatten es, für Streptocarpus eine 
Hypothese der Blütenbildung zu formulieren, die sowohl den Grund- 
forderungen der Blühhormonhypothese als auch denjenigen der Blüh- 
hemmtheorie nachkommt: Das im Sinne der Blühhormontheorie spezi- 
fisch fördernde ‚reproduktive‘‘ RNS-System kann erst dann voll aus- 
gebildet werden, wenn das konkurrierende ,,vegetative‘ RNS-System 
unter induktiven Bedingungen der Blühhemmtheorie entsprechend aus- 
geschaltet wird. Neben anderen Faktoren scheint sich ein Wechselspiel 
von RNS-Systemen verschiedener morphogenetischer Potenz ent- 
scheidend an der Blühinduktion zu beteiligen. 


Eine eingehende Darstellung dieser und weiterer Versuchsergebnisse 
sowie der Methodik erfolgt an anderer Stelle. 


Herrn Prof. Dr. Dr. h. c. F. OEHLKERS möchte ich für die Förderung der vor- 
liegenden Arbeit danken. 
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UBER DAS ZUSAMMENWIRKEN VERSCHIEDENER FAKTOREN 
BEI DER ANTHOCYANENTFARBUNG VON BEGONIEN 


Von 
Hans-Lupwic JÜRGENSMEIER 


Mit 1 Textabbildung 
(Eingegangen am 5. November 1960) 


Der Nachweis eines Fermentes und seines Substrates in einer Pflanze 
berechtigt noch nicht ohne weiteres zu der Annahme, daß die dadurch 
mögliche Reaktion auch an spezifischer Stelle im Stoffwechsel eine Rolle 
spielt. Bei keiner Pflanze ist deshalb bisher etwas über die Abbauwege 
des Anthocyans während seines Verschwindens bekannt, denn über- 
zeugende Beweise für die Steuerung dieses Prozesses in vivo durch bisher 
beschriebene Enzyme (Huang 1955, BAYER und WEGMANN 1957, Bopp 
1957, JÜRGENSMEIER und BorP 1961) fehlen. Histochemische Nach- 
weise der Lokalisation derartiger Fermente und ihrer Substrate in der 
Zelle sind aus anatomisch-physiologischen Gründen nicht durchführbar. 
Es wurde darum versucht, den aktuellen Anthocyangehalt in der Pflanze 
der Aktivität der in vitro am Abbau beteiligten Enzyme gegenüber- 
zustellen. Wenn das an anderer Stelle beschriebene Oxalsäureoxydase- 
Peroxydase-System (JÜRGENSMEIER und Bopp 1961) für den Abbau in 
vivo verantwortlich ist, so muß eine Korrelation zwischen der Antho- 
eyanmenge und der Aktivität jener Enzyme z.B. in verschiedenen 
Entwicklungsstadien der Pflanze bestehen. 

Die Umsatzgeschwindigkeit des bei Begonien gefundenen anthocyan- 
entfärbenden Systems wird durch die Oxalsäureoxydase bestimmt. Der 
Vergleich kann sich daher auf dieses Ferment beschränken. Er ergab 
auch über längere Zeit für die Altersblätter des Bastards Begonia dregei x 
B.natalensis eine deutliche Abhängigkeit beider Größen voneinander und 
zwar bilden die Pflanzen dann, wenn die Oxalsäureoxydase in niedriger 
Aktivität vorliegt, bei günstigen Lichtbedingungen sehr viel leichter 
Anthocyan aus. Die Abbildung zeigt die Korrelation, die zwischen 
Anthoeyanzu- und -abnahme in den Blättern und der Fermentmenge in 
den Knollen besteht. Die Knollen wurden deshalb gewählt, weil sich 
in den Blättern das Ferment nicht quantitativ erfassen läßt. Anstieg 
und Abfall der Aktivität in den Blättern und Knollen laufen jedoch 
parallel. 
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Im einzelnen ergibt sich aus dem Kurvenverlauf folgendes: Von 
Mitte September 1958 ab kann bei den Pflanzen, die sich in einem 
Warmbeet befanden, eine Abnahme der Fermentaktivität und eine 
leichte Zunahme der Anthocyanmenge konstatiert werden (Abb. 1a, b). 
Zwei Versuchsserien sind in den Abbildungen dargestellt. Die Pflanzen 
der ersten (Abb. 1a) standen ab Mitte Oktober im Gewächshaus, die der 
zweiten in einer Klimakammer bei 25°C, 16®-Tag, die mit HNW 202- und 
HNIdeLuxe-Leuchtstoffröhren bestückt war und eine Gesamtlicht- 
intensität von 3500 Lux hatte. Für die Serien im Gewächshaus liegt 
die Lichtintensität von Dezember an unter dem für die Anthocyan- 
bildung notwendigen Minimum (~ 1500 Lux), so daß die Mittelwerte 
der Anthocyanbestimmung keine signifikante Differenz mehr zeigen; der 
geringe Fermentgehalt findet deshalb keinen Ausdruck in einer erhöhten 
Anthocyanbildung (vgl. hierzu Borp 1957). 

Eindeutigere Beziehungen ergeben sich dagegen aus den Klima- 
kammerversuchen: Pflanzen, die ihrem Entwicklungszustand ent- 
sprechend im Sonnenlicht grüne Altersblätter mit nur geringer Antho- 
eyanmenge bilden würden, legen hier zunächst anthocyanreiche Jugend- 
blätter an, d. h. der Anthocyangehalt nimmt mit Beginn der Kunstlicht- 
behandlung zu. Diesem auffälligen Übergang entspricht ein deutlicher 
Abfall der Fermentaktivität, der bereits vor der Klimakammerbehand- 
lung einsetzte und zunächst ziemlich stark anhält. Von der dritten bis 
vierten Woche nach Beginn der Lichtbehandlung aber nimmt die Aktivi- 
tät wieder zu und zwar besonders intensiv, wenn man (wie in dem hier 
dargestellten Versuch) den HNI de Luxe-Röhren die gleiche Anzahl 
HNW-Röhren beimischt. Letztere sind anscheinend wichtig für die 
Aufrechterhaltung der Eiweißsynthese. Unter reinem HNI de Luxe- 
Licht steigt die Aktivität des Ferments langsam jedoch ebenfalls deutlich 
meßbar an. Entsprechend dieser Aktivitätszunahme ab Ende November 
bleibt die Anthocyanmenge entweder auf gleichem Niveau oder nimmt 
sogar ab (Abb. 1b; der geringe Abfall ist nicht gesichert, P = 0,2 bis 0,3). 

Wir können also festhalten, daß in jedem Falle, besonders deutlich 
unter der Wirkung des HNI de Luxe-Lichtes, ein Zusammenhang zwischen 


Fermentaktivität und Anthocyanumsatz zu erkennen ist. Wenn diese | 


Korrelation bisher nicht durch einen Koeffizienten gekennzeichnet 
werden kann, so liegt das daran, daß das Licht wahrscheinlich weitere 
Faktoren des Anthocyanumsatzes beeinflußt, z. B. werden die Pflanzen 
auch morphologisch deutlich verändert. Der relativ hohe Rotanteil 
(um 660 mu) des Lichtes der verwendeten HNI de Luxe Röhren kann 
nicht nur direkt für die erhöhte Anthocyanbildung verantwortlich sein 
(SIEGELMANN und HENDRIcKS 1957, 1958a, b; MoHr 1957), sondern 
auch über die ebenfalls wellenlängenabhängige Ascorbinsäuresynthese 
(RugE 1957) einen Abbauschutz bedingen (vgl. JÜRGENSMEIER und 
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Borr 1961). Die Ascorbinsäure würde dann — erst am fertigen Antho- 
cyanmolekül eingreifend — durch ihr Reduktionspotential die Antho- 
cyanmenge bestimmen, die vor der Wirkung der Oxydase geschützt, in 
die Vacuole abgelagert werden kann. Möglicherweise beeinflußt Ascor- 
binsäure aber auch schon die Oxydation von Anthocyanvorstufen, wie 
KANDELER (1958) vermutet. Weitere Versuche müssen den Angriffs- 
punkt der Ascorbinsäure genauer festlegen. Eine Korrelation zwischen 





+1,2 60 


















































| A% 
+08 ET 50 
+04 + 40 
0,0 ee eee 1 —— 30 
34H EN 20 
Ts Versuchshous 19-26°C her ra 
(7 Fi 
2 PSUCHSNOUS 1 0 
41,6 70 
E lax 
+12 | a 60 
+0,8 7 50 
+041 7 “4 al 449 
80 ae — 130 
- 4 ern Ton | dep 
gt 4 3500 Lux ~~~ 
-0,8 - | 10 
ng b Alimakammer 25°C ANWeoz +HNI de Luxe |, 
4 0 





Sept Okt. Nov. Dez. Jan. 

1959 
Abb. 1. Anthocyanmenge und Oxalsäureoxydase-Aktivität bei Begonia dregei x B. natalensis. 
Die Pfeile bezeichnen den Zeitpunkt, zu dem die Pflanzen in die angegebenen Bedingungen 
kamen. Ordinate, linke Seite (E): Steigerung (+) bzw. Verminderung (—) der Anthocyan- 
menge seit der letzten Bestimmung (gestrichelte Linie). Angabe in Extinktionswerten 
(1g Blätter in 40 ml 1 n HCl bei 520 my, 1 cm Schichtdicke). Ordinate, rechte Seite (A): 
Aktivität der Oxalsäureoxydase in Prozent der Entfärbung einer Standardlösung mit einer 
bestimmten Fermentmenge (ausgezogene Linie). Abszisse: Daten der Bestimmungstage 


Ascorbinsäuremenge und Anthocyanbildung liegt schon deshalb nahe, 
weil ein Ascorbinsäurenachweis immer nur dann möglich war, wenn 
Begonien reichlich Anthocyan in ihren Blattspreiten besaßen. 

Zusammenfassend ist festzuhalten, daß diese Versuche einen Hin- 
weis dafür liefern, daß das in vitro nachgewiesene System der Antho- 
eyanentfärbung auch in vivo aktiv sein und den Ausfärbungszustand 
der. Pflanzen beeinflussen kann. 

Eine ausführliche Darstellung der Methoden und Ergebnisse bleibt 
einer späteren Veröffentlichung vorbehalten. 
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